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HOOFDSTUK I 
INLEIDING EN LITERATUUROVERZICHT 
Ret konijne-oog staat onder invloed van een drietal stabiliserende 
systemen, nl.: de vestibulaire systemen, bet optokinetische en bet 
proprioceptieve systeern. 
De vestibulaire stabilisatie systemen vallen uiteen in twee typen: 
I. De booggang-oculaire reflex, uitgaande van de halfcirkelvormige 
kanalen, die ertoe client bij rotaties van de kop of het lichaam als 
geheel verplaatsing van bet netvliesbeeld tegen te gaan. 
2. De statoliet-oculaire reflex, uitgaande van de statolietorga-
nen, die ertoe client de richtingsverandering van de resultante van al-
le lineaire versnellingen (oak de gravitatie) te kompenseren, b.v. 
tijdens of na standsveranderingen van bet hoofd ten opzichte van de 
vertikaal. 
De input-output relaties van deze systemen zijn de laatste jaren 
bij bet konijn uitvoerig onderzocht door middel van prikkels met een 
duur in de grootte-orde van enkele minuten. Voor bet optokinetiscbe 
systeem is dit door Collewijn (1969, 1971, 1972) gedaan en voor bet 
vestibulaire systeem door Baarsma (1973). 
De laatste vond dat zowel door rotatoire- als lineaire sinusoidale 
schornmelbewegingen bij benadering sinusvormige oogbewegingen opgewekt 
worden, waarvan amplitude en fase sterk afbankelijk zijn van prikkel-
parameters amplitude en frekwentie. Voorts werd de interaktie tussen 
vestibulaire en optische bewegingsprikkels bestudeerd. Bij dat onder-
zoek is ervan uitgegaan dat de eigenschappen van bet systeem min of 
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meer konstant zijn en tengevolge van de toegediende prikkels niet ge-
wijzigd worden in de loop van bet experiment. 
Zeals verderop besproken zal worden is er ecbter in de literatuur 
een grate reeks gegevens die erop wijzen dat langdurige of veelvuldig 
berbaalde labyrintaire prikkels leiden tot wijzigingen in bet reaktie-
patroon, die in bet algemeen bet karakter van een reaktie-afname heb-
ben. Begrippen als adaptatie, babituatie, vermoeidheid etc. worden 
hierbij (niet altijd even scherp gedefinieerd) gebanteerd. 
Het doel van dit proefschrift is de bestudering van bet effekt van 
prikkels met een duur in de grootte-orde van uren op de input-output 
relaties van de vestibulaire stabilisatie mechanismen van bet konijn. 
Als prikkel zullen hierbij weer sinusoidale rotatoire of lineaire be-
wegingen worden gebruikt, gelijksoortig aan die gebruikt in het onder-
zoek van Baarsma. De vraagstelling van dit proefschrift is tweeerlei: 
1) Onderzoek of in de loop van een kontinue, vele uren durende 
schommelbeweging de oculomotore reakties op stelselmatige wijze veran-
deren. Zeals later in dit hoofdstuk besproken zal worden zijn reaktie-
afnames in de literatuur voornamelijk bescbreven bij bet gebruik van 
kontinue (niet sinusoidale) rotatie (b.v. draaistoelonderzoek) en ka-
lorische labyrintprikkeling, en bij andere minder fysiologische bewe-
gingspatronen die veelal op den duur tot bewegingsziekte leiden. De 
vraag is echter of een reaktie-afname oak optreedt bij een langdurige 
doch niet sterke prikkel waarbij de versnellingen beperkt blijven. In 
bet dagelijks !even ondergaan mens en dier immers voortdurend allerlei 
versnellingen, klaarblijkelijk zonder dat dit tot totale afstomping 
van de vestibulo-oculaire reflexen leidt. 
2) Onderzoek of de vestibulaire reakties gemodificeerd kunnen wor-
den door middel van langdurige optokinetische prikkeling. Met name zal 
nagegaan worden of in een situatie waarbij optische en vestibulaire 
informatie strijdig met elkaar zijn (nl. tegengesteld van richting) er 
op den duur een wijziging optreedt (b.v. een richtingsverandering) van 
de vestibulo-oculaire reakties bij prikkeling van bet labyrint alleen. 
Dergelijke interakties konden worden nagegaan in een opstelling waarin 
diverse kombinaties van optiscbe en vestibulaire prikkeling afwisse-
lend toegepast konden worden. 
Voor algemene overzichten van de fysiologie van bet labyrint en 
zijn reflexen verwijzen wij naar Jongkees (1969) en Trincker (1965). 
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Alvorens in te gaan op de literatuur betreffende reaktie-afname bij 
bepaalde prikkelpatronen willen wij de mogelijke mechanismen voor een 
veranderde reaktie in het kort de revue laten passeren. 
~oge1iik~ ~e£h~n!s~eg ~o2r_e~n_r~a~tie~eragd~r!ng 
De mogelijke oorzaken van eventuele veranderingen in de reakties 
van de vestibulo-oculaire reflex zouden op verschillende niveaus ge-
zocht kunnen worden. 
~· Veranderingen op het punt waar de mechanische prikkeling wordt 
omgezet in prikkeling van de haarcel door afbuiging van de cilien ten-
gevolge van een cupula-afbuiging, in een horizontaal kanaal, en tenge-
volge van een verschuiving van de otolieten in utriculus en sacculus. 
b. Veranderingen op het niveau van de receptorcel en primaire af-
ferent zelf. Deze zijn aangetoond door o.a. Goldberg en Fernandez 
(1971), die aktiepotentialen afleidden uit de primaire afferenten van 
de intakte n. vestibularis, zoals verderop besproken zal worden. 
~· Veranderingen op centraal niveau, zoals door verschillende au-
teurs worden aangenomen (Van Egmond, Groen en Jongkees, 1943, 1952; 
Festen, 1971; Goetmakers, 1968; Groen, 1957, 1963, 1966; Guedry 1965; 
Hood en Pfaltz, 1954; McCabe en Gillingham, 1964). 
~- Veranderingen die tegelijkertijd plaatsvinden op centraal en 
perifeer niveau (Goldberg en Fernandez, 1971). 
~e£h~nis£h~ ~OEP~l!ng Erik~e1-re£eEt2r£el 
De booggangen reageren op angulaire versnellingen van het hoofd. 
De booggangen zijn hoekversnellingsmeters en wel integrerende accele-
rometers. 
De halfcirkelvormige kanalen zijn elk voor zich gevoelig voor 
draaiing in een vlak. Aan weerszijden bevinden zich drie booggangen 
namelijk een voorste, een achterste en een horizontale. Ze zijn ge-
rangschikt in drie onderling loodrechte vlakken en vormen tezamen een 
systeem dat in Staat is elke willekeurige draaiing in de ruimte te 
ontleden in drie onderling loodrechte vektoren. In bet booggangen 
systeem wordt het uiteindelijke prikkeleffekt samengesteld uit de 
responses van tenminste twee booggangparen. In een booggang, die gevuld 
is met endolymfe bevindt zich de ampul en op de bodem daarvan de 
crista. Op de crista bevindt zich de cupula terminalis, die tot bet dak 
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van de ampul reikt en die de cili€n van de zintuigcellen van bet cris-
ta-oppervlak omhult. De afbuiging van de cili€n tengevolge van een cu-
puladeviatie veroorzaakt de omzetting van mechanische in nerveuze 
prikkeling. 
Door elektronenmikroskopisch onderzoek kon Wersa11 (1956) in de 
sensorische cellen van de cristae ampullaris en Smith (1956) in de 
sensorische cellen van macula utriculi twee typen van cellen onder-
scheiden. Type I is flesvormig en wordt vrijwel geheel door een kelk-
vormig zenuwuiteinde omgeven. Type II cellen zijn meer cylindrisch en 
worden door een aantal zenuwvezels geinnerveerd die aan de basis van de 
eel kontakt maken door middel van knopvormige zenuwuiteinden. Vanuit 
bet vrije oppervlak van iedere eel steken de cili€n, namelijk een 
kinocilium en meerdere stereocili€n. Ook de macula sacculi voldoet aan 
deze beschrijving (Lindeman, 1969). 
Wersa11 (1956) vend bovendien dat type I cellen hoofdzakelijk aan 
de top van de crista gelokaliseerd waren en dat hun aantal perifeer-
waarts verminderde. Type II cellen daarentegen waren hoofdzakelijk in 
de periferie van het epitheel aanwezig. 
De hoekversnellingen zetten de endolymfe in gang, waardoor de 
cupula wordt meegevoerd. Door oost-indische inkt in de endolymfe te 
brengen werd aangetoond dat de cupula de ampulla geheel afsluit 
(Steinhausen, 1931). Zuiver mechanisch gezien hebben we dus met een 
eenheid te maken: het cupula-endolymfe systeem. De kennis van de 
cupulabewegingen is vooral gegrond op het werk van Steinhausen (1931), 
Het cupula-endolymfe systeem kan beschreven worden als een sterk ge-
dempte torsie slinger waarvoor een mathematische formulering met een 
lineaire tweede orde differentiaal vergelijking mogelijk is. Hierbij 
zijn drie grootheden betrokken, te weten: het traagheidsmoment van de 
endolymfe, bet wrijvingsmoment van de endolymfe en bet richtmoment 
tengevolge van elasticiteit van de cupula. De waarden van deze groot-
heden zijn voor bet eerst benaderd door van Egmond, Jongkees en Groen 
(1943). 
Uit deze theorie volgt dat een konstante draaiversnelling indien 
lang genoeg aangehouden leidt tot een konstante cupula-afbuiging en dus 
tot een konstante baarcelprikkeling, indien de mechanische eigenschap-
pen van de booggang niet veranderen. Hoe de cupula in werkelijkheid 
vervormt is onbekend, verschillende rnogelijkheden biervoor zijn o.a. 
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besproken door Ten Kate (1969), die argumenten aanvoert ten gunste van 
bet buigen van de cupula als een elastiscbe staaf. 
Oman en Young (1972) becijferen dat de maximale fysiologische uit-
wijking van het centrum van de cupula enkele 10- 3 mm bedraagt. Gezien 
deze geringe verplaatsing acbten zij bet mogelijk dat de cupula als 
gebeel een lineaire verplaatsing ondergaat, dus over de crista glijdt, 
in plaats van te draaien om zijn bevestigingspunt. 
Over mogelijke veranderingen van de mecbanische eigenschappen van 
bet cupula-endolymfe systeem tijdens langdurige prikkeling is in bet 
geheel niets bekend. 
Een veronderstelling die aannemelijker lijkt is dat evenals bij 
vele andere receptorcellen adaptatie plaats vindt van de haarcellen 
en/of van de afferente terminale zenuw. 
De adekwate prikkel voor de statolietorganen is een lineaire ver-
snelling van bet boofd, onverschillig hoe veroorzaakt. De statolietor-
ganen zijn dus zowel gevoelig voor de zwaartekracht, lineaire versnel-
lingen optredend bij verplaatsingen als centrifugaalkracbten. 
De otolieten bevinden zich in bet vestibulaire deel van bet laby-
rint tussen de drie booggangen en de cochlea. De utriculus beboort tot 
bet bovenste, de sacculus tot bet onderste deel van bet membraneuze 
inwendige oor. De beide delen worden door de membrana limitans van el-
kaar gescheiden. Zowel utriculus als sacculus bevatten een macula be-
staande uit steuncellen en cilien dragende zintuigcellen. 
Boven het zintuigepitheel bevindt zich een geleiacbtige massa, 
waarin de kinocilia en stereocilia ingebed zijn en waarin de otolieten 
zijn ingesloten. De haarcellen zouden maximaal geprikkeld worden bij 
verschuiving van de otolietmembraan in de richting van bet kinocilium. 
In navolging van de opvatting van Breuer gelooft men beden ten dage, 
dat de prikkeling van de maculacilien door zogenaamde schuifkrachten 
plaats vindt. Alle versnellingen kunnen in een vektorparallellogram in 
twee komponenten ontbonden worden, de ene parallel aan de macula, de 
andere loodrecbt daarop. De parallelle komponent leidt tot aktivatie 
van de haarcellen. De statolietorganen worden opgevat als multidirek-
tionele accelerometers op grond van de morfologische en fysiologische 
bevindingen over de haarcelricbting en afleidingen van de primaire af-
ferenten (Jones en Milsum, 1969; Fernandez et al, 1972; Loe et al, 
1973). Volgens Bekesy (1966) zou de otolietbeweging kritisch gedempt zijn. 
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De afferente neuronen van de macula vertonen, evenals die van de 
ampulla, bijna allemaal een rustontlading van konstante frekwentie. 
Veranderingen in de positie van bet hoofd ten opzichte van de richting 
van de zwaartekracht leiden tot veranderingen van de aktiepotentiaal-
frekwentie: bij positieveranderingen in de ene richting volgt een fre-
kwentie stijging, in de tegengestelde richting een frekwentie afname. 
De aktiepotentiaalfrekwentie passend bij een bepaalde positie ten op-
zichte van de richting van de zwaartekracht, blijft bij handhaven van 
die positie vrijwel onveranderd (Trincker, 1965). Deze betrekkelijke 
onveranderlijkheid duidt erop dat veranderingen van de mechanische 
eigenschappen en receptoradaptatie in bet otolietensysteem geen grate 
rol spelen. 
ge~eEt£r£e!l~n~ ~d~p~a~i~ 
Goldberg en Fernandez (1971) leidden aktiepotentialen van afzonder-
lijke vezels van de nervus vestibularis af. Bij prikkeling van bet la-
byrint met een langdurige konstante draaiversnelling vonden zij in een 
aantal units een afnemende reaktie, die zij toeschrijven aan adaptatie 
op haarcelniveau. Zij verdelen de door hen gevonden units in niet 
adapterende, matig adapterende en sterk adapterende. De adaptatie gaat 
gepaard met een na-effekt op de rustontladingsfrekwentie in tegenge-
stelde richting na beeindiging van de versnelling. Hier is sprake van 
een echte adaptatie. Kontinue angulaire acceleratie is echter geen na-
tuurlijke prikkel. 
Een meer fysiologisch bewegingspatroon is de sinusoidale oscille-
rende rotatoire beweging. De input-output relatie voor dergelijke be-
wegingen is ondermeer afhankelijk van de adaptatiesnelheid van de re-
ceptor, in het bijzonder voor de lage frekwenties. Zolang echter de 
adaptatiesnelheid niet verandert zullen de input-output relaties, oak 
in de loop van uren, niet veranderen omdat de prikkelrichting steeds 
omkeert, en adaptatie en na-effekt elkaar in evenwicht houden binnen 
elke periode. 
Fernandez en Goldberg (1971) onderzochten oak de invloed van een 
sinusoidale prikkel op de ontladingsfrekwentie van primaire vestibu-
laire afferenten van de halfcirkelvormige kanalen bij de aap. De fre-
kwentie varieerde van 0,006 tot 8,0 Hz. In veel gevallen traden er 
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responses op zeals die verwacht konden worden voor een lineair systeem. 
De niet-lineaire vervorming, zeals die bij enkele units optrad, uitte 
zich hoofdzakelijk in een asymmetrie tussen responses die door een ex-
citerende prikkel waren opgewekt en responses die door een inhiberende 
prikkel waren opgewekt, dus in een richtingsasymmetrie. Bij een gegeven 
frekwentie van de sinusoidale oscillatie waren de verhouding modulatie-
diepte aktiepotentiaalfrekwentie jprikkelamplitude en de fase-achter-
stand relatief onafhankelijk van de stimulusamplitude. De response op 
een sinusoidale stimulatie verschilde in twee opzichten van die voor-
speld uit bet torsiependulummodel. Bij lage frekwenties was de fase-
achterstand ten opzichte van de acceleratie minder dan verwacht werd. 
Dit werd toegeschreven aan receptoradaptatie. Bij hoge frekwenties was 
er een relatieve toename van de gain. De fase-achterstand ten opzichte 
van de acceleratie nam aanvankelijk toe met de frekwentie, bereikte 
een maximum en verminderde bij nag hogere frekwenties. Als verklaring 
van deze 1 phase lead 1 komponent bij hoge frekwenties werd geopperd dat 
de afferenten gevoelig zouden zijn voor zowel de cupula-afbuiging als 
voor de snelheid waarmee die afbuiging plaats vindt. De aanwezigheid 
van zowel de sensorische adaptatie als bet faseverloop bij de hoge 
frekwenties varieert van neuron tot neuron, en deze eigenschappen 
staan met elkaar in relatie. Hoe sneller de adaptatie van een unit is, 
des te grater is oak de relatieve phase lead. 
~egtEa1e_v~r~n3e!igg~n~ 3a~i~u~tie 
Verandert de input-output relatie na langdurige, doch voor de haar-
cellen niet kontinue prikkeling (b.v. bij een ritmisch bewegingspa-
troon), dan spreekt men veelal van habituatie. 
Het proces van de habituatie wordt door vele auteurs van centrale 
oorsprong gedacht onder andere in verband met een aantal eigenschappen 
die aan habituatie worden toegekend. 
Deze eigenschappen zeals aangegeven door Mowrer (1934), Halstead, 
Yacorzynski en Fearing (1937), Fearing (1940) zijn: 
1. acquisitie 
2. retentie 
3. transfer 
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Ad I: 
Dit is de progressieve afname van de response tengevolge van een 
stimulus die gedurende lange tijd wordt herhaald. 
Ad 2: 
Hiermee wordt aangeduid dat een adekwate of inadekwate stimulatie 
een oogbeweging (nystagmus) induceert, die veranderingen op zou wekken 
in de vestibulo-oculaire reflexboog. Deze veranderingen zouden blijven 
bestaan en akkumuleren met die geproduceerd door latere stimuli 
(Henriksson et al, 1961). Retentie lijkt de belangrijkste faktor voor 
het habituatie proces te zijn; er kan geen acquisitie plaats vinden 
als er geen persisteren is van het neurale proces dat aan de response-
afname ten grondslag ligt. 
McCabe et al (1964) vonden dat retentie van nystagmushabituatie 
gedurende uren, weken en als de stimulatie lang genoeg is, gedurende 
maanden kan blijven bestaan. Dergelijke langdurige veranderingen van 
de afname van de vestibulaire response zouden een typische eigenschap 
van habituatie vormen, in tegenstelling tot de kortdurende processen 
van adaptatie -en vermoeienis. 
Retentie wordt wel beschouwd als een eenvoudige vorm van leren, 
hetgeen de eigenschap is om veranderingen vast te houden nadat de ver-
anderende faktor heeft opgehouden te werken. 
Ad 3: 
Hieronder wordt verstaan de overdracht van de ene naar de andere 
kant. Deze belangrijke eigenschap benadrukt sterk bet centrale karak-
ter van de habituatie en het geeft duidelijk het verschil aan met ver-
moeidheid en adaptatie (Abels, 1906; Dodge, 1923; Mowrer, 1934; 
Halstead et al, 1937; McCabe et al 1964). Zo leidt herhaalde irrigatie 
met koud water (20°C) van een oar niet alleen tot habituatie van de 
response van het geirrigeerde oar, maar oak van de response van het 
andere oar, als laatstgenoemde wordt gespoeld met een equivalente 
stimulus: 48°C (Henriksson et al, 1961). 
Volgens Crampton (1962) is de habituatie op angulaire acceleraties 
specifiek voor de richting van de acceleratie; voor stimulaties in de 
tegengestelde richting zou men geen habituatie vinden. Hetzelfde 
geldt volgens Henriksson et al (1961) voor de habituatie op kalorische 
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irrigatie bij de kat. Op de mogelijke lokalisatie van centrale effekten 
zal bij de literatuurbespreking verderop ingegaan worden. 
Definities 
In bet voorafgaande zijn de termen adaptatie en habituatie nog niet 
geheel duidelijk van elkaar gescheiden. Oak in de literatuur worden zij 
door elkaar gebruikt. 
Allereerst moet duidelijk gesteld worden dat de vestibulo-oculaire 
reflex een verandering, die zich volgens vele auteurs zou uiten in een 
progressieve reaktie afname, kan ondergaan onder invloed van twee sti-
muli, te weten: 
I. een kontinue onveranderlijke stimulus, resulterend in een kon-
stante afbuiging van de cilien in een richting; 
2. een kontinue stimulus, waarbij de afbuiging van de cilien 
voortdurend van richting en grootte verandert. 
Het was Breuer in 1874 (geciteerd door Jongkees, 1969) reeds opge-
vallen, dat na herhaalde rotatoire prikkeling, de duur van de vesti-
bulaire verschijnselen langzaam afnam. Hij sprak met betrekking tot 
dit verschijnsel van een "Adaptationsfi:ihigkeit", waarvan hij de oor-
zaak zocht in bet perifere orgaan. 
Abels (1906) deelde mee dat de postrotatoire nystagmus afnam na 
herhaalde stimulaties. Rij spreekt van nGewOhnung". 
Hetzelfde verschijnsel werd beschreven in 1920 door Griffith en 
Coleman bij de rat en in 1923 door Dodge bij de mens. Dodge gebruikte 
voor het eerst de term nhabituatien. 
Thorpe (1950) definieert habituatie als volgt: Ret is een leer-
proces, dat ertoe client, niet te reageren op prikkels welke voor bet 
organisme van geen belang zijn. Er meet daarbij een bijzondere akti-
viteit van bet centraal zenuwstelsel worden aangenomen, dat als doel 
heeft, aangeboden reakties op verhoudingsgewijs primitieve prikkels, 
vooral diegene die als potentiele waarschuwingssignalen kunnen dienen, 
te onder drukken. Ret uitblijven van bet prikkelantwoord treedt echter 
slechts op onder voorwaarde dat de prikkels over langere tijd op bet 
organisme im,,erken, zonder dat de door hen aangekondigde schadelijke 
werking optreedt. 
Hallpike en Hood (1953) hebben de neutrale term 11response 
decline" voorgesteld. Met deze term is nvermoeidheid'' te karakterise-
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ren als een response decline die langzaam ontstaat, en toeneemt met de 
intensiteit·van de stimulus terwijl er een onbeperkte progressieve toe-
name is in bet verloop van de tijd. 
Adaptatie zou als karakteristiek een response decline hebben, die 
eerst snel ontstaat, vervolgens langzamer, om tenslotte een konstant of 
volledig geadapteerd niveau te bereiken. 
Singleton (1967) definieert vermoeidheid als een response decline, 
gedurende herhaalde stimulatie, die een uitputting aangeeft van bepaal-
de fysiologische funkties en die uren nodig heeft om te herstellen. 
Adaptatie is volgens hem een response decline, gedurende herhaalde sti-
muli, die na een zeer korte rust (in de grootte-orde van minuten) te-
rugkeert tot normaal. 
De term habituatie zou primair gebruikt moeten worden om elke 
response decline gedurende herhaalde stimulatie, anders dan vermoeid-
heid of adaptatie, te beschrijven. Daarbij worden dan bepaalde eigen-
schappen als acquisitie, retentie en transfer, aan habituatie toege-
kend. 
Guedry (1965) stelt voor van adaptatie te spreken als een afge-
zwakt .antwoord volgt op een langdurige prikkel en van habituatie (ge-
wenning), als zij volgt op een serie herhaalde prikkels. Kornhuber 
(1966) sluit zich hierbij aan. 
Reeds vermeld is bet werk van Goldberg en Fernandez (1971) die ex-
perimenteel duidelijk aangaven wat adaptatie is, toen zij bij de aap 
een vermindering van de aktiepotentiaalfrekwentie in de primaire affe-
rent van bet booggangapparaat aantoonden gedurende een kontinue draai-
versnelling. 
Monnier et al (1970) omschrijven habituatie als een fysiologisch 
proces dat gekarakteriseerd wordt door een progressieve response afna-
me op herhaalde stimuli met dezelfde parameters. Met deze omschrijving 
kunnen wij geheel instemmen. 
Goetmakers (1968) zag een afname van de samengesteldeaktiepotenti-
aal in de nervus ampullaris van de booggangen van de kikker, toen hij 
herhaalde sinusoidale oscillaties met de torsieschommel toediende. Hij 
noemde dit proces adaptatie. Gezien bet bovenstaande achten wij bet 
gebruik van deze term niet juist. 
Habituatie is een van de vele mechanismen die interfereren in de 
overdracht van vestibulaire impulsen (Montandon et al, 1970). Hij kan 
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optreden na zowel een herhaalde stimulatie door kalorisatie als na een 
herhaalde stimulatie door rotatie. Deze effekten zijn zowel bij de 
mens als het dier aangetoond. Habituatie speelt mogelijkerwijs een be-
langrijke rol bij de gevoeligheid voor bewegingsziekte (de Wit, 1953; 
Money, 1970) en zou de oorzaak zijn van de onbetrouwbaarheid van bet 
"draaigevoelcupulogram" en bet niet overeenkomen van bet 11 gevoels"-
met bet nnystagmus" cupulogram (de Wit, 1953; Guedry en Lauver, 1961). 
Zowel adaptatie als habituatie maken schattingen van de parameters 
van modellen van bet cupula-endolymfe systeem uit oogbewegingen en a 
fortiori bewegingssensaties tot een hachelijke zaak. Young en Oman 
(1969) en Malcolm en Melvill Jones (1970) hebben getracht de adaptatie 
invloed mathematisch vast te leggen door bet invoeren, in bet torsie-
pendulummodel, van een tijdkonstante voor adaptatie. De tijdkonstante 
bepaalt de mate van adaptatie; hoe kleiner zijn waarde is, des te 
duidelijker (sneller) is de adaptatie. 
Overigens zijn er enkele auteurs die twijfelen aan bet bestaan van 
de vestibulaire habituatie. Zo meent Wendt (1952) dat iedere afname 
van de nystagmus, gedurende zuiver vestibulaire stimulatie in bet dan-
ker, eenvoudig te danken is aan een gemis aan orientatie ten opzichte 
van de omgeving. 
Habituatie voor rotatoire vestibulaire stimuli 
Deze werd bij de mens beschreven door o.a. Dodge (1923), Dunlap en 
Dorcus (1926), Griffith (J920a), Aschan (1954, 1967), McCabe (1960), 
Collins en Guedry (1962) en door Guedry en Collins (1968). 
Bij de rat werd habituatie beschreven door o.a. Griffith (1920b) 
en Guedry en Collins (1968); bij de duif door o.a. Mowrer (1935) en 
Halstead et al (1937) en bij bet konijn door o.a. Hood en Pfaltz 
(1954). 
Griffith (J920a) testte studenten op een gemodificeerde draaistoel 
van Barany. Hij onderwierp hen aan dagelijks 10 draaiingen, 5 naar 
rechts en 5 naar links, alternerend uitgevoerd. Hij zag dat d-e duur van 
de postrotatoire nystagmus, bet aantal gemaakte oogbewegingen, en de 
duur van de bewegingssensatie binnen enkele dagen afnam. Oak de ampli-
tude van de oogbewegingen nam af naarmate bet totaal aantal rotaties 
toenam. Wel client opgemerkt te worden dat de proefpersonen in dit ex-
periment hun ogen geopend hadden en konden richten op een fixatiepunt 
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dat op een meter afstand van de ogen was aangebracht. 
Volgens Wendt (1952) zou de habituatie, waarvan bier sprake is, wor-
den veroorzaakt door een toenemende inhibitie door visuele stimuli van 
de vestibulaire nystagmus. 
Hood en Pfaltz (1954) bestudeerden het effekt van herhaalde rota-
toire versnelling bij konijnen. De prikkel was gestandaardiseerd, nl. 
gedurende 10 sec een versnelling van 5°/sec2 , dan 1 minuut rotatie bij 
konstante snelheid (50°/sec), dan gedurende 10 sec een deceleratie met 
5°/sec2 tot stilstand. De nystagmusintensiteit (aantal snelle slagen) 
en duur werden gekwantificeerd. Zij vonden in de opeenvolgende tests 
een aanzienlijke responsafname, die vele weken bleef bestaan. De mate 
van afname was vrijwel geheel bepaald door het aantal voorafgaande 
tests, onverschillig of de intervallen tussen de tests enkele minuten 
of een week bedroegen. Hood en Pfaltz maakten verder aannemelijk dat 
de habituatie centraal gezocht moest worden en niet in b.v. de me-
chanica van het perifere orgaan: 
I. adrenaline kon de habituatie tijdelijk sterk verminderen in een 
gehabitueerd dier 
2. dieren die een reeks versnellingen ondergingen onder ethernar-
kose vertoonden tijdens de eerste prikkels na de narkose een normale, 
niet gehabitueerde reaktie, als van naieve dieren. Eerst na herhaalde 
prikkelingen van het alerte dier trad habituatie op. 
Aschan (1954, 1967) testte jachtpiloten met behulp van de cupulo-
metrie. De cupulometrie is door van Egmond, Groen en Jongkees (1948) 
geintroduceerd en maakt gebruik van een tweetal verschijnselen, die 
optreden bij prikkeling van het booggangsysteem nl. de vestibulaire 
nystagmus en de draaisensatie. Ret eerste fenomeen kan objektief door 
de onderzoeker worden waargenomen of geregistreerd door middel van e-
lektronystagmografie. Bij het tweede fenomeen is men afhankelijk van 
de mededelingen van de proefpersoon. De techniek van het draaistoel-
onderzoek is als volgt: men plaatst een proefpersoon op een draai-
stoel of in een draaibare kamer, waarbij hij het hoofd ca. 30° naar 
voren neigt, zodat de laterale halfcirkelvormige kanalen een horizon-
tale stand innemen. Optische informatie is niet toegestaan. De proef-
persoon client dan oak eenFrenzelbril te dragen of nag liever zijn ogen 
te sluiten. Men laat de draaistoel (subliminaal) een bepaalde hoek-
snelheid aannemen. Wanneer men de rotatie plotseling laat stoppen, 
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verkrijgt men een vestibulaire prikkel, waarvan de grootte bekend is. 
Deze vestibulaire prikkel wordt in het cupulogram op de horizontale as 
uitgezet tegen de duur van de naverschijnselen, die dus bestaan uit de 
postrotatoire nystagmus en de postrotatoire draaisensatie, op de ver-
tikale as. Bij een normaal individu verloopt de nystagmuskurve steiler 
dan de kurve van de draaisensatie. De duur van de naverschijnselen is 
des te langer naarmate de prikkel sterker is. 
Aschan vond dat goed getrainde piloten een sensatiecupulogram ver-
toonden met een hogere drempelwaarde en een vlakker verloop dan de 
kurve van het sensatiecupulogram van piloten met een lichtere training. 
De nystagmuscupulogrammen vertoonden hetzelfde verschil. Nadat een 
jachtvlieger enige weken verlof had gehad (de vestibulaire prikkels 
gedurende deze periode ontbraken dus) vertoonde hij een cupulogram, 
zeals dit gemeten kan worden bij 11 normale" proefpersonen. Enkele uren 
stuntvliegen had echter weer een vlak cupulogram tot gevolg. Kennelijk 
past de mate van inhibitie zich bij de omstandigheden aan. In bet mid-
den latend of de gevonden verschillen berusten op vestibulaire vermoeid-
heid, adaptatie of habituatie, veronderstelt ook Aschan dat de oor-
sprong van genoemde verschijnselen gezocht moet worden in bet centrale 
zenuwstelsel. 
Collins (1965) en McCabe (1960) namen soortgelijke verschijnselen 
waar bij kunstschaatsers. 
De Wit (1953) vergeleek het sensatiecupulogram van mensen die 
chronisch zeeziek waren met dat van normale mensen. De kurve van de 
chronisch zeezieken vertoonde een steiler verloop en een iets lagere 
drempel dan de kurve van de normale individuen. 
De genoemde verschillen in bet cupulogram tussen getrainde en onge-
trainde vliegers, tussen mensen die gevoelig zijn voor zeeziekte en 
mensen die ongevoelig zijn voor zeeziekte berusten, naar vele auteurs 
aannemen, op habituatie. 
Habituatie voor rotatoire optische stimuli 
Fernandez en Riesco-MacClure (1963) onderzochten de invloed op de 
optokinetische nystagmus bij de mens van herhaalde optische stimula-
ties met een konstante angulaire snelheid. Zij konden bij geen van de 
tien proefpersonen noch in de amplitude, noch in de langzame en snelle 
fase van de nystagmus enige verandering vinden die zou duiden op habi-
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tuatie van de optokinetische responses. 
Miyoshi et al (1973) onderwierpen vijftien proefpersonen aan her-
haalde kalorische, rotatoire en optische stirnulaties gedurende 10 da-
gen. Dagelijks werd een serie gegeven van 10 opeenvolgende optische 
prikkels van verschillende intensiteit, gedurende vijftien sekonden elk 
en met een pauze tussen de prikkels van vijftien sekonden. Voor en na 
iedere serie werden een kalorische test en een rotatoire test uitge-
voerd. Ook zij konden na optische stimulaties in een richting geen 
habituatie vinden, in tegendeel zagen zij acquisitie en retentie van 
een duidelijke optokinetische response toename. Zij beschouwden dit 
als een positief leerproces integenstelling tot habituatie dat een ne-
gatief leerproces zou zijn. 
Habituatie voor lineaire stimuli 
Hierover is vrijwel geen literatuur bekend. Wel zegt de Wit (1953) 
dat zeeziekte hoofdzakelijk een gevolg van otolieten prikkeling is. 
Verdwijnt de zeeziekte na enkele dagen, doordat er habituatie op-
treedt, dan zou dit habituatie voor lineaire acceleraties moeten zijn. 
Habituatie voor kalorische stimulatie 
Deze werd bij de mens beschreven door Collins (1965), Lidvall 
(1961a, b) en McCabe (1960); bij het konijn door Dunlap (1925) en 
Hood en Pfaltz (1954); bij de kat door Henriksson, Kohut en Fernandez 
(196!). 
Barany (1907) ontwikkelde het kalorisch onderzoek van het labyrint. 
De theorie van het kalorisch onderzoek is als volgt: 
Tengevolge van inspuiting van een vloeistof, met een temperatuur die 
afwijkt van die van het lichaam, treedt er een temperatuursverandering 
op in de omgeving van bet trommelvlies. Deze temperatuursverandering 
wordt door het rotsbeen naar de laterale booggang en verder in de 
diepte van het labyrint voortgeleid. Op bet verste lateraal gelegen 
punt van de booggangen wordt niet alleen de temperatuur van het bot, 
maar ook die van de endolymfe beinvloed. Zijn soortelijk gewicht wordt 
door verwarming lager en door afkoeling boger. Deze verandering van bet 
soortelijk gewicbt veroorzaakt een endolymfestroming (waarvan de 
richting van de ligging van de booggangen afhangt) die tot cupula-af-
buiging en daarmee tot alle bekende vestibulaire reakties leidt. 
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Kaloriscbe stimulatie kan niet met dezelfde nauwkeurigheid worden 
toegediend als de rotatoire, maar heeft bet voordeel dat de responses 
van ieder labyrint afzonderlijk kunnen worden bestudeerd. 
Dunlap (1925) deelde mee dat de nystagmus responses van twee konij-
nen, op herhaalde mono-aurale stimulaties met ijswater, een progressie-
ve afname vertoonden en dat de response op stimulatie van een labyrint 
verrninderd was, als daaraan een serie stirnulaties van het andere laby-
rint vooraf gegaan waren. Hood en Pfaltz (1954) konden ecbter bij ko-
nijnen geen babituatie op kaloriscbe stirnulatie vinden, boewel zij bij 
gebruik van rotatoire prikkels (zie hoven) wet babituatie vonden. Zij 
verbinden bieraan de tbeorie dat dubbelzijdige labyrintprikkeling ver-
eist is voor bet ontstaan van babituatie. 
Pfaltz en Von Arx (1967) konden deze tbeorie in grate trekken voor 
de mens bevestigen. Een response afname voor kaloriscbe prikkeling kon 
wel worden opgewekt indien beide labyrinten gelijktijdig en in dezelf-
de fysiologiscbe zin geprikkeld werden, door in een oor water van 44° 
en in het andere water van 30° te spuiten. 
Lidvall (196Ja) deed kalorisatie proeven bij de mens. Hij gaf ber-
haalde mono-aurale kalorische stimulaties met water van een konstante 
temperatuur, met vrije intervallen van 10 minuten. Hij zag een progres-
sieve afname van de duizelingen en de nystagmusresponses, die bepaald 
werden uit de gemiddelde waarden van de latentie, duur en maximum in-
tensiteit van de duizelingen, de duur van de nystagmus en bet totaal 
aantal nystagmusslagen. De maximum intensiteit van de duizelingen 
(subjektief), nam in bet algemeen sterker af dan zowel de duur van de 
duizelingen en de nystagmus als bet aantal nystagmusslagen. 
De kalorisatie series werden gepaard uitgevoerd zodat zij ver-
schilden met betrekking tot: 
1. alleen bet labyrint (links of recbts) 
2. alleen de temperatuur van bet water (warm of koud) 
3. zowel bet labyrint als de temperatuur van bet water. 
De maximum intensiteit van de duizelingen in de tweede van een gepaar-
de serie leek afhankelijk te zijn van die in de eerste serie, bet kom-
binatie type buiten bescbouwing gelaten. De afname in response van de 
duizelingen leek een ricbtingsspecificiteit te vertonen die gekoppeld 
was aan de ricbting van de afbuiging van de cupula in bet laterale se-
micirculaire kanaal. 
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In een later onderzoek zag Lidvall (J96lb) dat de response decline 
gedurende herhaalde mono-aurale kalorische stimulaties oak optrad als 
de vrije intervallen tussen de stimulaties vierentwintig uur en meer 
duurden, hetgeen een aanwijzing is dat een centraal mechanisme verant-
woordelijk is voor deze response decline. De nystagmus response op de 
tweede irrigatie was duidelijk zwakker, hetgeen meer tot uiting kwam 
in verlenging van de latentie, het verminderde totaal aantal slagen en 
de onregelmatigheid, dan in de duur van de nystagmus response. 
De responses op herhaalde kalorische stimulaties vertoonden enkele 
karakteristieken van habituatie. 
I. relatieve onafhankelijkheid met betrekking tot de grootte van de 
vrije intervallen. De beginsterkte van de response werd zelfs 
na een interval van 15 dagen niet bereikt (retentie) 
2. overeenkomst met de "leer"kurve 
3. specificiteit van de response voor verschillende kwaliteiten 
van de stimulus, hetgeen werd aangetoond voor de maximum inten-
siteit van de duizelingen. 
Henriksson et al (1961) onderzochten bet effekt van berhaalde kalo-
rische stimulatie bij katten. Zij vonden dat acquisitie van babituatie 
verkregen werd door herhaalde kalorische stimulatie van bet rechter 
en/of linkeroor met warm en/of koud water. Ret patroon van deze acqui-
sitie was duidelijk in overeenstemming met hetgeen aangetoond werd in 
rotatoire testen bij mensen en dieren. Dit is niet verwonderlijk omdat 
in beide gevallen (rotatie en kalorisatie) de deflektie van de cupula 
het stimulerende mechanisme van de receptor is. 
De response afname van de nystagmus was in bet begin snel, later 
langzamer. De mate van response afname verschilde bij de verscbillende 
dieren van gemiddelde afname tot komplete verdwijning van de nystagmus, 
hetgeen overeenkomt met de bevindingen van Dunlap in 1925 bij bet ko-
nijn. Bij de kat kan habituatie meer dan drie weken blijven bestaan, 
hoewel bij enkele dieren herstel van de normale kaloriscbe responses na 
enkele dagen plaats vond. 
Voorts bleek dat het kummulatieve effekt van berhaalde stimulatie 
na deze lange tijden even duidelijk was als bij irrigaties die met 
vrije intervallen van vijf minuten werden toegediend. 
Transfer van babituatie kon worden aangetoond indien de nystagmus 
in dezelfde richting opgewekt werd als waarin hij was gebabitueerd. 
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Oak deze auteurs menen met Fearing (1940, 1941) en Hood en Pfaltz 
(1954) dat noch vermoeidheid, noch adaptatie van de vestibulaire recep-
toren de oorzaak van de response decline kunnen zijn. 
Habituatie en bewegingsziekte 
Vele soorten bewegingen kunnen tot bewegingsziekte leiden, zoals de 
bewegingen van schepen, treinen, auto's, vliegtuigen en de bewegingen 
gedurende de ruimtevaart. Voor al deze bewegingen geldt dat het de va-
ri€rende acceleratie is, die de ziekte veroorzaakt en dat een intakt 
vestibulair apparaat daarbij noodzakelijk is, hoewel oak bewegings-
ziekte kan ontstaan door optokinetische prikkels. De "beste 11 manier om 
bewegingsziek te worden, is als men met een konstante angulaire snel-
heid gedraaid wordt (b.v. op een draaistoel) en daarbij het hoofd be-
weegt om een as parallel aan het rotatie vlak (Coriolis effekten). 
Niet ziek wordt men als men in het verleden aan een herhaalde, gelijk-
soortige beweging blootgesteld is. Dat is dan een beweging waaraan men 
is gehabitueerd; er moet een kompenserend mechanisme zijn. 
Groen (1957) opperde als mogelijkheid voor dit kompenserend mecha-
nisme een zgn. patrooncentrum ergens in het centrale zenuwstelsel 
waarin herhaalde uniforme bewegingen worden opgeslagen. 
Festen (1971) tracht dit patrooncentrum te definieren als een me-
chanisme dat na opslag van voldoende informatie het organisme in staat 
stelt op relatief ingewikkelde bewegingspatronen te anticiperen in mo-
torisch zowel als vegetatief opzicht. 
Volgens de Wit (1953) zouden vooral de otolieten betrokken zijn bij 
het ontstaan van de ziekte. Dit op grond van het feit dat de scheeps-
bewegingen vooral uit lineaire acceleraties bestaan en de aanname dat 
de semicirculaire kanalen alleen gevoelig zijn voor angulaire accele-
raties. 
Volgens Money (1970) is dit laatste niet geheel juist en kunnen de 
semicirculaire kanalen oak gestimuleerd worden door bepaalde verande-
rende lineaire acceleraties zodat volgens hem niet volgehouden kan 
worden dat de otolieten noodzakelijke receptoren zijn voor het ontstaan 
van bewegingsziekte. Op de theoretische gevoeligheid van de booggangen 
voor lineaire versnellingen was reeds gewezen door ter Braak (1936). 
Zoals reeds gezegd kunnen oak optokinetische prikkels bewegings-
ziekte veroorzaken en wel als de omgeving beweegt zonder beweging van 
bet lichaam. Het vestibulaire apparaat moet oak daarbij intakt zijn. 
Bij mensen waarbij bet labyrint defekt is, ontstaat geen bewegings-
ziekte (Money, 1970). Men verklaart de ziekte als reaktie op optokine-
tiscbe prikkels door te zeggen dat de visuele informatie konflikteert 
met de informatie van bet vestibulaire apparaat en de proprioceptoren. 
Visuele informatie die in overeenstemming is met deze informatie van 
de vestibulaire en andere sensoriscbe receptoren onderdrukt bewegings-
ziekte. 
Uit dierexperimenten is gebleken dat bepaalde delen van bet cere-
bellum een belangrijke rol spelen bij bet ontstaan van bewegingsziekte 
(Money, 1970). Het cerebellum zou een krachtige invloed, hetzij ter 
onderdrukking, hetzij ter stimulering van bewegingsziekte, uitoefenen 
op bet cerebrum en de hersenstam. 
De belangrijkste therapie tegen de bewegingsziekte is habituatie. 
Helaas is de habituatie specifiek, hetgeen betekent dat als men geha-
bitueerd is aan de bewegingen van een bepaald scbip, men opnieuw ziek 
kan worden op een ander schip, dat een ander bewegingspatroon heeft. 
Men moet dan opnieuw habitueren. 
Voorts kan men een negatieve transfer van habituatie hebben, het-
geen wil zeggen dat als men gehabitueerd is aan de bewegingen van een 
draaiende omgeving, men opnieuw ziek kan worden als men weer in de 
normale statische omgeving komt. 
Pogingen tot lokalisatie van bet habituatie proces in het centrale 
zenuwstelsel 
Habituatie zou kunnen worden onderdrukt door selektieve laesies in 
het mesencephale deel van de formatio reticularis. Eveneens zouden 
laesies in bet tegmentum pontis bet habituatieproces tegengaan 
(Hernandez-Peon en Brust-Carmona, 1961). Omgekeerd gaf stimulatie van 
deze systemen een toename van bet habituatieproces. 
Elektrocoagulatie van de nucleus vestibularis superior en vooral 
van de nucleus vestibularis lateralis verminderde de habituatie van 
de rotatoire nystagmus met ongeveer 40%. Sekundaire degeneraties werden 
gevonden in de fasciculus longitudinalis medialis, in het cerebellum 
en zelfs in de nervus VIII. Een deel van de gedegenereerde vezels be-
staat mogelijk uit efferente vezels (McCabe en Gillingham, 1964). 
Oak laesies van bet onderste deel van de vermis cerebelli gaven een 
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stoornis in de habituatie (Halstead, Yacorzynski, en Fearing, 1937). 
Singleton (1967) kon vroegere veronderstellingen, dat de nodulus cere-
belli een inhiberende invloed op de vestibulaire centra en op de oculo-
vestibulaire reflexboog uitoefent, bevestigen door experimenten bij 
kat ten waarbij hij nodulectomie uitvoerde v66r en na habituatie voor 
kalorische stimulatie. Ret bleek dat de habituatie na ablatie van de 
nodulus was verdwenen en dat in bet bijzonder de retentie en, in minde-
re mate, de acquisitie werden beinvloed. 
Bilaterale verwijdering van de neocortex, doorsnijding van de her-
senstam ter hoogte van de colliculus superior en laesies in het mesen-
cephale gedeelte van de formatio reticularis gaven geen verdwijnen van 
habituatie van de postrotatoire nystagmus (Hernandez-Peon en Brust-
Carmona, 1961). 
Ret schijnt dus dat een basismechanisme van de vestibularie habi-
tuatie gelegen is in bet onderste gedeelte van de hersenstam, waar-
schijnlijk in de vestibulaire kernen en in de verbindingen van daaruit 
met de bulbo pontine formatio reticularis en de kleine hersenen. 
Guedry (1965) toonde echter aan dat bet rhombencephale habituatie 
mechanisme bij de mens wel wordt beinvloed door de neocortex: aktieve 
deelname en visuele waarneming spelen in de vestibulaire habituatie 
bij de mens een belangrijke rol. 
Henriksson et al (1961) zagen 48-72 uur na beeindigen van pentothal 
narkose geen habituatie van de kalorische nystagmus bij katten. De 
dieren waren gedurende de pentothal narkose geirrigeerd. 4-5 uur na het 
beeindigen van ethernarkose werd er wel babituatie gezien. Ret is de 
vraag of dit nag een na-effekt is van de ethernarkose. 
Oak Hood en Pfaltz (1954) menen dat door narkose bet hersenstam-
mechanisme uitgeschakeld wordt, terwijl Singleton (1967) meent dat er 
geen habituatie tijdens de slaap optreedt. 
In dit verband moet vermeld worden dat Rupert et al (1962) geen op-
vallende narkose-invloed zagen op de rustontlading van de primaire af-
ferenten. Afferenten van de tweede orde daarentegen zijn uiterst ge-
voelig voor anesthesie. 
Aschan (1967) zag bij straaljagerpiloten die een duidelijke 
response afname vertoonden gedurende herhaalde rotatoire stimuli, ten-
gevolge van hun beroepstraining, de response afname door alcohol intoxi-
katie verdwijnen. Ret leek erop of alcohol als een licht anesthetikum 
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werkt, dat de response afname doet verdwijnen. 
Alteen al vanwege de narkosewerking is het uit te sluiten dat de 
vestibulaire habituatie zijn oorsprong zou vinden in een zuiver peri-
feer labyrintair mechanisme. 
Tot slot is bet bestaan van een efferente innervatie gehanteerd 
als een argument voor centrale lokalisatie van habituatie. 
Ret efferente neuron kan zowel eindigen op de haarcellen zelf als 
op het begin van de afferente vezel en op dat niveau interfereren met 
de prikkeloverdracht. 
Ret bestaan van de efferentie is door Leidler in 1914 vermoed. 
Lorente de No beschrijft in 1933 uitgebreide, waarschijnlijk reci-
proke, verbindingen tussen de formatio reticularis en de vestibulaire 
kern en. 
Uitgebreide histologische, histochemische en elektro-fysiologische 
onderzoekingen doen veronderstellen dat er een efferente innervatie 
van bet vestibulaire sensibele epitheel is (Petroff, 1955; Rasmussen 
en Gacek, 1958; Gacek, 1960, 1966). 
Histochemisch onderzoek toonde de aanwezigheid van acetylcholine-
esterase aan in de n. vestibularis en zijn takken en in bet sensibele 
epitheel zelf. Dit wordt gezien als een aanwijzing van de efferente in-
nervatie van bet vestibulaire apparaat (Dahlman et al, 1958; Dahlman, 
1960; Rossi en cortes ina, 1963, 1965a, b; Gacek et al, 1965). De 
acetylcholine-esterase aktiviteit vermindert of verdwijnt perifeer na 
een laesie van de zenuw. Rossi en Cortesina (1965b) toonden bij bet ko-
nijn efferente vezels aan die afkomstig waren van verschillende delen 
van de medulla oblongata, waaronder bepaalde gebieden van de ipsilate-
rale nucleus Deiter. 
Schmidt (1963) en Gleisner en Henriksson (1963) hebben aktiepoten-
tialen geregistreerd aan de centrale stomp van een doorsneden nervus 
ampullaris van een kikker, wanneer er vestibulaire prikkels werden 
toegediend. Sala (1965, 1966) heeft het efferente systeem elektrisch 
geprikkeld en vastgesteld, dat hierdoor een remmende invloed op de 
vestibulaire reaktie optreedt. Overigens is Sala (1965) wel van mening 
dat de efferente vezels zowel excitatoire als inhibitoire invloeden 
kunnen hebben, afhankelijk van de funktionele toestand van de recepto-
ren. 
McCabe en Gillingham (1964) vonden dat de vestibulaire habituatie 
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afnam toen zij laesies aanbrachten in het gebied van de nucleus van 
Deiters. Er werden sekundaire degeneraties gevonden in de fasciculus 
longitudinalis medialis, in het cerebellum en zelfs in de nervus VIII. 
Een deel van de gedegenereerde vezels zou mogelijk tot het efferente 
systeem kunnen behoren. 
Goetmakers (1967) toonde de efferente innervatie als volgt aan. 
Hij plaatste een elektrode op de zenuw, die van de ampulla van het ho-
rizontale kanaal naar de hersenstam van het intakte proefdier (kikker) 
gaat. Hiermee kon de aktiviteit in deze zenuw gemeten worden, ook tij'-
dens de prikkelsituatie. Het dier was op een torsieschommel opgesteld, 
die in voortdurende oscillatie werd gebracht. De aanvankelijke vesti-
bulaire reakties namen geleidelijk a£ en naderden asymptotisch tot een 
bepaalde eindwaarde. Vervolgens werd in deze toestand een weinig 
lidocaine op het gedeelte van de zenuw tussen de elektrode en de her-
senstam gebracht, waarop de vestibulaire reakties hun oorspronkelijke 
waarde kregen: de inhibitie die van het centrale zenuwstelsel langs 
efferente barren tot in het zintuig haar werking deed gelden, was tij-
delijk verlamd. Na verloop van tijd werden de vestibulaire reakties 
weer kleiner, naarmate de lidocaine werking verdween en de inhibitie 
weer ging doordringen tot in het zintuig. Gacek geeft in 1968 de vol-
gende samenvatting van wat tot nu toe bekend is over de anatomische 
relatie van de efferente innervatie van het vestibulaire apparaat met 
betrekking tot de hersenstam: de resultaten van verschillende experi-
menten waarbij hersenstamlaesies werden aangebracht lijken erop te 
wijzen dat de oorsprong van de efferente neuronen gezocht moet worden 
in het caudale gebied van het ipsilaterale vestibulaire kernkomplex. 
Het verloop en de verdeling van de efferente zenuwvezels in de nervus 
vestibularis en zijn vertakkingen is bekend. In de nervus vestibularis 
verlopen zij als een kompakte bundel, even dorsaal van de efferente 
cochleaire bundel. Deze enkele honderden efferente vezels verspreiden 
zich tamelijk gelijkmatig over de takken van de nervus vestibularis 
en !open samen met de afferente vezels naar het vestibulaire eindor-
gaan. 
In het vestibulaire sensorische epitheel vertegenwoordigen kleine 
blaasachtige zenuwuiteinden op type II haarcellen, en op afferente 
zenuwen naar type I haarcellen, waarschijnlijk het eindpunt van de 
efferente zenuwvezels. 
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HOOFDSTUK 2 
METHODIEKEN 
~r~e!dbereg,_preEara~t 
Als proefdier werden in alle gevallen jong volwassen konijnen 
("Hollandertjes") gebruikt met een gewicht van 2 - 2,5 kg. 
Door inhalatie van 4% Fluothane in lucht werd anesthesie geindu-
ceerd en vervolgens onderhouden met 1,5- 2,5% Fluothane. Ret gasmeng-
sel werd bij de inleiding toegevoerd aan een container waarin bet 
proefdier zich bevond, vervolgens via een op de snuit gehouden trech-
ter geleid en tenslotte via een tracheakanule, welke door middel van 
een mediane incisie in de hals in de trachea werd aangebracht. De 
ademhaling was in alle gevallen spontaan. 
Een metalen plaatje (bite board) werd met "dental acrylic" aan bet 
bovengebit bevestigd, dit plaatje diende om later de kop te fixeren. 
Ret rneetlusje voor de oogbewegingsregistratie (zie verder) werd 
op de limbus van het rechteroog bevestigd met vier sclerale hechtingen 
(atraurnatische zijde 3-0). 
Vervolgens werd de Fluothane toediening beeindigd en ademde het 
proefdier spontaan via de tracheakanule. Ret dier werd gefixeerd met 
de kop in de volgens Ruys (1945) normale ruststand, narnelijk met de 
mondspleet (het plaatje) onder een hoek van 45° naar voren hellend. 
De paten werden losjes gefixeerd door middel van banden en de romp 
met een gespannen doek. 
Onder de romp was een elektrisch verwarmingsplaatje bevestigd; de 
stroom hierdoor werd automatisch geregeld door een stuurschakeling met 
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als gevoelig element een thermistor die in bet rectum werd opgevoerd. 
De temperatuur werd hiermee konstant op 38~5 ± 0,5°C gehouden; bij 
achterwege laten van deze verwarming bleek de lichaamstemperatuur in 
de gebruikte proefsituatie altijd aanzienlijk te dalen. 
Ret vierentwintig uur durende experiment werd aangevangen 1!-6 uur 
na het beeindigen van de anesthesie. Gerritsen (1970) geeft aan dat 
Fluothane bij bet konijn na een half uur uitgewassen is. Collewijn 
(persoonlijke mededeling) observeerde dat na dezelfde tijd vrijwel nor-
male optokinetische reakties gevonden worden. Ook de vestibulo-oculaire 
reakties zijn na een half uur reeds sterk positief. 
Ret gebruik van een alert proefdier, vrij van anesthetica, was 
essentieel voor bet experiment. De toegepaste methode van kopfixatie 
maakt geen gebruik van drukpunten, zodat geen lokale anesthesie (met 
mogelijk tach algemene effekten) vereist was. 
Na vierentwintig uur waren de dieren als regel nag in uitstekende 
konditie. Na beeindiging van het experiment werden de dieren opgeof-
ferd. 
2ogp~sitie~e~t~y~t~e~ 
De oogpositie werd kontinu gemeten met de op de afdeling gebruike-
lijke versie van de methode van Robinson (1963), als herhaaldelijk be-
scbreven (zie b.v. Baarsma, 1973). Kart samengevat komt deze methode 
op bet volgende neer. Een magnetisch wisselveld (frekwentie 10 kHz) 
wordt opgewekt rand de kop door middel van veldspoelen en een laag-
frekwent generator. Op bet oog wordt een spoeltje bevestigd met een 
diameter van 15 mm, bestaande uit 10 windingen geisoleerd koperdraad 
(diameter 0,05 mm). De in het oogspoeltje geinduceerde potentiaal is 
afbankelijk van de boekstand ten opzicbte van de kracbtlijnen van bet 
magnetiscbe veld. Frekwentie-selektieve versterking en fasegevoelige 
detektie van deze potentiaal levert een spanning op die evenredig is 
met de sinus van de hoek tussen meetspoeltje en de ricbting van bet 
veld. Dit betekent dat voor bet gebied van de normale oogbewegingen 
(niet meer dan 20° uit de middenstand) bet signaal als evenredig met 
de hoekstand van bet oog bescbouwd kan worden. Verdraaiing van bet oog 
uit de middenstand in een richting (b.v. rechts) leidt tot een posi-
tief signaal, in de andere richting tot een negatief signaal. Voor me-
ting van horizontale oogbewegingen werden de krachtlijnen van bet veld 
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sagittaal gericht, voor meting van vertikale oogbewegingen vertikaal. 
Kalibratie van bet meetsysteem geschiedde door verdraaiing van bet veld 
om een bekende hoek, bij stilstaand cog. De valle schaalgevoeligheid 
werd (afbankelijk van enerzijds de gewenste resolutie en anderzijds de 
wenselijke veiligheidsmarge tegen long-term drift van het cog tijdens 
zeer langdurige registraties) gevarieerd tussen 5 en 20° naar weerszij-
den uit de middenstand. 
Proefdier, veldspoelen en een voorversterker waren tezamen gefixeerd 
op een platform, dat tijdens de experimenten op de diverse versnellers 
geplaatst werd. 
!oEsie~cgo~~l 
Voor bet opwekken van rotatoire sinusoidale versnellingen in het 
borizontale vlak werd gebruik gemaakt van een in bet laboratorium ge-
konstrueerde torsiescbommel, gelijksoortig aan die beschreven door 
van Egmond, Groen en Jongkees (1949) en de Boer, Carels en Pbilipszoon 
(1963). Ret elastiscbe element van de schommel bestond uit een aan de 
zoldering stijf bevestigde stalen staaf (dexion), waaraan het beweeg-
bare platform bing. Het laatste was aan de onderzijde in een kogellager 
gelagerd, zodat uitsluitend rotaties mogelijk waren. Op dit punt was 
tevens een transducer bevestigd die de schommelbewegingen registreerde. 
De eigen frekwentie van de schommel bedroeg 0,17 Hz. Aan bet bewe-
gende platform was een stalen kern bevestigd, die tijdens bet schomme-
len door een vast opgestelde magneetspoel bewoog. Tevens was aan de 
scbommel een hefboom bevestigd, die tijdens de passage door de nul-
stand in een richting een kontakt voor een kart ogenblik sloot. Via 
dit kontakt werd een gelijkstroom door de magneetspoel ingeschakeld. 
Het geheel was zodanig afgesteld dat tijdens elke periode bij de pas-
sage door het nulpunt de schommel een energie-impuls kreeg toegediend. 
Hiermee kon de schommel onbeperkt op gang worden gehouden met een ken-
stante amplitude; de laatste kon gevarieerd worden door de stroomsterk-
te door de spoel te veranderen. Bij de 24-uurs experimenten bedroeg de 
amplitude steeds !0°. 
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~aEa1l~l~cgo~~l 
Sinusoidaal varierende lineaire versnellingen in het horizontale 
vlak werden geprodueeerd met een parallelsehommel (Jongkees en Groen, 
1946; Oosterveld, 1970; Eaarsma, 1973). Een reehthoekig platform 
(82 x 1 10 em) was in zijn hoekpunten met vier evenwijdige balken 
(lengte 220 em) opgehangen aan een draagkonstruktie. Alle draaipunten 
war en uitgevoerd met' kogellagers. 
De eigen frekwentie van de sehommel bedroeg 0,35 Hz, als amplitude 
(A) werd 20 em gebruikt. De horizontale versnelling a verloopt volgens: 
a "" ADJ 2 sin Wt 
waarbij w, de eirkelfrekwentie gelijk is aan 2Tif (f is de frekwentie 
uitgedrukt in Hz). De maximale versnelling tijdens elke sehommelperiode 
bedroeg: 
a 
max. 
a 
max. 
20 (2 X 3,14 X 0,35) 2 
96,6 em/see2 
De gelijktijdig optredende vertikale versnelling is verwaarloosbaar 
klein en heeft bovendien de dubbele frekwentie. 
De horizontale sinusoidale versnelling moet worden samengesteld 
met de vertikaal werkende versnelling van de zwaartekraeht g. De re-
sultante van deze twee lineaire versnellingen is de totale lineaire 
versnelling die op het labyrint inwerkt. Eij de maximale sehommeluit-
wijking geldt voor de grootte van de hoek a tussen deze resultante en 
de vertikaal: 
tg a 
a 
max. 
g 
Voor de kontinu gebruikte amplitude (20 em) en frekwentie (0,35 Hz) 
is a gelijk aan 5°32'. 
Ret proefdier werd steeds in dwarse riehting (transversaal) ge-
sehommeld, hetgeen tot soortgelijke bewegingen van de lineaire vektor 
leidt als optreden bij draaien van de kop om de sagittale as, en ge-
paard gaat met vertikale kompensatoire oogbewegingen. De ogen waren 
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tijdens de parallelschommelexperimenten altijd bedekt, om interferentie 
met optiscbe reflexen te voorkomen. 
Om de scbommel gedurende 24 uur kontinu op gang te houden werd een 
soortgelijke konstruktie toegepast - met een door de schommel op bet 
juiste moment ingeschakelde elektromagneet - als bij de torsiescbommel. 
Om desgewenst de reakties te meten bij andere frekwenties dan de eigen 
frekwentie van de schommel werd gebruik gemaakt van gespannen veren 
dan wel een omgekeerde tegenschommel, waarmee de frekwentie respektie-
velijk verhoogd en verlaagd werd (zie Baarsma, 1973). De schommelbewe-
gingen werden wederom geregistreerd door middel van een transducer. 
~e~o~bin~eEd~ ~P!i~c~e_eg ye~tib~l~iEe_pEi~k~ling 
Voor bet toedienen van optiscbe en vestibulaire bewegingsprikkels 
in diverse en afwisselende kombinaties werd een kombinatie gebouwd van 
een beweegbaar platform, waarop bet proefdier werd geplaatst, binnen 
een beweegbare gestreepte trammel (diameter 120 em, strepen 10° wit -
10° zwart). Beide konden bewegen om eenzelfde vertikale as, en afzon-
derlijk dan wel gezamenlijk worden aangedreven door drie synchroonmo-
toren ·met vertragingen en enkele hefbomen (Fig. 2-1). De trammel werd 
inwendig verlicht door 2 gloeilampen van 100 Watt. Tijdens bet experi-
ment was bet vertrek waarin zich de opstelling bevond overigens ver-
duisterd. Motoren en verlicbting konden via een geautomatiseerd scha-
kelsysteem in verschillende kombinaties worden ingeschakeld. Deze 
kunnen als volgt worden beschreven: 
1. Motor 1 ingescbakeld, motor 2 en 3 en licht uitgeschakeld. Het 
platform wordt door motor 1 via een kruk-hefboom verbinding bij be-
nadering sinusoidaal op en neer bewogen met een amplitude van 1° en 
een frekwentie van 0,17 Hz, dit alles in het duister. Het resultaat 
is een puur vestibulaire prikkeling. 
2. Motor 2 ingeschakeld, licbt ingeschakeld, motor 1 en 3 uitgeschakeld. 
Het platform staat stil, de strepentrommel beweegt sinusoidaal rand 
bet proefdier, wederom met een amplitude van 1° en een frekwentie 
van 0,17 Hz. Het resultaat is een puur optische bewegingsprikkel. 
3. Motor 1 en licht ingeschakeld, motor 2 en 3 uitgeschakeld. Het 
proefdier beweegt wederom met een amplitude van 1° en 0,17 Hz, nu 
ecbter in een verlichte kontrastrijke omgeving, wat neerkomt op een 
gekombineerde optiscbe en vestibulaire prikkel, en wel een kombina-
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Fig. 2-1. Schematisch overzicht van bet apparaat voor optokinetische 
en vestibulaire prikkeling in diverse kombinaties. 
a is de gemeenschappelijke rotatie-as van platform en opto-
kinetische trammel. De laatste omhult in werkelijkheid bet 
platform volledig. 
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tie zeals normaal voorkomt. Deze situatie zal verder als harmonische 
prikkeling worden beschreven. 
4. Motor 3 en licht ingeschakeld, motor 1 en 2 uitgeschakeld. De trammel 
en bet platform worden tegelijk aangedreven, de hefbomen zijn echter 
zodanig met motor 3 verbonden dat de strepentrommel met een ampli-
tude van 2° beweegt en het platform met een amplitude van 1°, beide 
in fase en met een frekwentie van 0,17 Hz. De bewegingen van plat-
form en trammel hebben dus steeds dezelfde richting, doch de trammel 
beweegt twee maal zo snel als het platform. Voor een waarnemer op 
bet platform (in casu bet proefdier) wekt deze situatie de volgende 
bewegingsprikkels op: de waarnemer wordt met een bepaalde snelheid 
naar rechts bewogen, tegelijk beweegt de visuele omgeving zich (al-
thans zolang de ogen ten opzichte van de schedel stilstaan) met de-
zelfde snelheid oak naar rechts, in plaats van zeals in de normale 
harmonische situatie naar links te bewegen! De optische prikkel is 
dus ten opzichte van de vestibulaire van teken (fase) omgekeerd. 
Deze situatie zal verder als konflikt situatie worden beschreven. 
(Deze konflikt situatie is niet gelijk aan die gebruikt door 
Baarsma (1973), waarbij de optische omgeving met de schommel mee-
draait met dezelfde snelheid, zodat de omgeving ten opzichte van 
het proefdier stilstaat). 
Met deze opstelling werd een aantal experimenten verricht, waarbij 
een soort prikkel kontinu werd toegediend, terwijl eens per half uur 
de andere situaties gedurende 1 minuut ingeschakeld werden. Het effekt 
van kontinue prikkeling van een soort op de reakties op de andere soar-
ten prikkels kon aldus nagegaan worden (Hoofdstuk 5). 
Bij bet automatische schakelprogra~~a was tevens een voorziening 
ingebouwd om de snelheid van bet papiertransport van de penschrijver 
(Grass Polygraph) te varieren. Deze bedroeg als regel 50 mm/roin, doch 
werd elk half uur voor vier minuten omgeschakeld op 10 mm/sec, oro een 
goed meetbare registratie van de reakties op alle vier prikkelsituaties 
te verkrijgen. 
Op de penschrijver werden kontinu geregistreerd: 
1. de oogbewegingen 
2. de schommelbewegingen 
3. de trommelbewegingen 
4. het signaal van een fotocel ter kontrole of de verlichting 
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van de trammel aan of uit was. 
In de registratie was dus altijd na te gaan of alle bewegingsprogram-
ma's op de juiste wijze waren uitgevoerd. 
~e~u1t~t~n~eEw~r~igg 
De posities van oog en schommel (eventueel oak de strepentrommel) 
werden steeds kontinu geregistreerd op een penschrijver (Grass 
Polygraph Model 7). Alle metingen werden aan deze registraties ver-
richt. Met het oog op een gemakkelijke verwerking werd de gevoeligbeid 
van de diverse kanalen steeds zo afgeregeld dat in alle gelijksoortige 
experimenten een uniforme kalibratie werd verkregen. Verloop van nul-
niveau en gevoeligbeid tijdens de experimenteD was verwaarloosbaar 
klein. Wel ken de gemiddelde stand van het cog in de loop van 24 uur 
nogal wat fluktuatie vertonen, bet was daarom noodzakelijk de valle 
scbaalwaarde van bet oogmeetsysteem enige malen grater te kiezen dan 
de peak-to-peak waarde van de sinusoidale oogbeweging. 
De papiersnelheid was in de regel 50 mm/min, docb op momenten waar-
op metingen gewenst waren werd omgeschakeld op een hogere snelbeid. 
Deze werd gekozen in overeenstemming met de gewenste resolutie van de 
faseverbouding, doch bedroeg altijd minstens 10 mm/sec, om afknotting 
van de sinussen tengevolge van de wrijving tussen pen en papier te 
voorkomen. 
De momenten van snel papiertransport (dus rnetingen) werden gekozen 
op geleide van een aantal orienterende experiment~n. De meetfrekwentie 
bedroeg minstens eenmaal per 30 minuten, doch in bet begin van het 
experiment werd veelal met kortere intervallen gemeten. De inschake-
ling geschiedde grotendeels autornatiscb via een tijdklokmecbanisme; 
de papiertransportsnelheid van de gebruikte penschrijver kan nl. 
elektrisch omgeschakeld worden. De snelle registratie duurde ca. 
minuut. (Bij gekombineerde prikkeling 4 x 1 rninuut). 
De metingen gescbieddenacbteraf op grafiscbe wijze. Amplitude en 
faseverschil werden gemeten in mm en omgerekend in graden. Hierbij 
werd zorgvuldig rekening gebouden met de lijndikte van de registratie 
en de krornlijnige koOrdinaten waarmee de penschrijver registreerde. 
Ret gebruikte speciale Grass papier maakte dit laatste eenvoudig. In 
principe werd voor elke meting bet gemiddelde genomen van de waarden 
van 5 verschillende sinusperiodes. In uitzonderingsgevallen (storing 
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door snelle slagen b.v.) moest met bet gemiddelde van 3 periodes worden 
volstaan. 
Over de nauwkeurigbeid van de grafiscbe metingen kan bet volgende 
gezegd worden. De eigen ruis van bet oogpositiemeetsysteern lag ver be-
neden bet waarneembare bij de gebruikte registratiegevoeligbeden. Ook 
de tremor van bet konijne-oog viel bier beneden. De grafische metingen 
waren individueel reproduceerbaar met een fout van zeker niet meer dan 
+ en - 0,2 mm voor de amplitude en 1 a 2 mm voor de fase. Daar de am-
plitudes gewoonlijk de grootte-orde van 5 a 10 mm hadden in de regis-
traties, kan de meetfout van de amplitudemetingen geschat worden op 
minder dan 5%. De periodelengte in de registraties bedroeg 60-144 mm, 
ook voor de fase is de meetfout dus hoogstens enkele procenten. 
Wanneer de metingen voor 5 periodes in eenzelfde snelle registratie 
onderling werden vergeleken, bleek de fluktuatie van de reaktie van 
bet proefdier zelf veelal reeds ± 10% of meer te bedragen; de meetfout 
is dus te verwaarlozen ten opzicbte van de variabiliteit van bet bio-
logiscb signaal zel£. 
De amplitude werd steeds gemeten als de helft van de peak-to-peak 
uitwijking, nl. de loodrecbte afstand tussen een dal en de verbin-
dingslijn tussen de naastliggende tappen, of vice versa. Eventuele 
systematische langzame spontane drift van bet oog werd biermee uit de 
meting geelimineerd. Bij bet meten van de fase werd de invloed van 
drift zoveel mogelijk geelimineerd door de metingen te verdelen over 
stukken met drift in de ene en in de andere richting. Periodes waarin 
snelle slagen voorkwamen (een minderheid) werden niet voor metingen 
gebruikt. 
De oogbewegingsamplitudes (in graden) werden omgerekend in een 
gain, welke de verhouding tussen oogbeweging (output) en de input weer-
gat. In bet geval van de torsieschommel gold dus: 
. amplitude oogbeweging 
ga~n "" amplitude schonnnelbeiveging 
In bet geval van de parallelschommel werd als input beschouwd de 
hoek a waarover de totale lineaire vektor (inklusief zwaartekracht) 
gedraaid was (zie "parallelschommel"). De gain werd berekend als: 
gain amplitude oogbeweging 
a 
Dezelfde konventies zijn gebanteerd door Baarsma (1973). 
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HOOFDSTUK 3 
PARALLELSCHOMMELEXPERIMENTEN 
~o~t~n~e2 yi~r~n~win!ig ~U! ~u!egd~ ~c~o~~ling 
De parallelschommel wekt in kombinatie met de zwaartekracht een 
sinusoidale oscillatie op van de totale lineaire vektor rend de objek-
tieve vertikaal. Daarbij verandert de afbuiging van de cilien van de 
maculahaarcellen in sacculus en utriculus voortdurend van richting en 
grootte, Tengevolge hiervan worden kompensatoire oogbewegingen opge-
wekt, die bij benadering de sinusvorm hebben. 
Ret konijn werd steeds transversaal (zijwaarts) geschommeld. De 
hierbij optredende versnellingen veroorzaken otolietprikkeling gelijk-
soortig aan die tengevolge van draaiing van het hoofd om de sagittale 
as. Beweegt de konijnekop om deze as met de bovenpool naar rechts, dan 
zullen de utriculus statolieten oak naar rechts uitwijken, hetgeen een 
kompensatoire beweging veroorzaakt van het rechteroog naar boven en 
het linkeroog naar beneden. Schommelt het dier transversaal, dan zal 
bij maximale uitwijking van de schommel naar rechts de versnelling 
welke op de kop werkt maximaal naar links verdraaid zijn. De stato-
lieten zullen tengevolge van de traagheid achterblijven en dus naar 
rechts uitwijken; deze stand zal dus soortgelijke oogbewegingen op-
roepen als het naar rechts hellen. 
Een aantal orienterende experimenten werd verricht om een indruk 
te krijgen van het verloop van deze reakties bij langdurige prikkeling. 
Het bleek dat in het algemeen vooral kart na het begin van bet expe-
riment snelle veranderingen optraden, die zich vervolgens langzamer 
37 
voortzetten. Op grand hiervan werd een standaardprograrnma opgesteld, 
waarbij de reakties de eerste 10 minuten kontinu met snel papiertrans-
port geregistreerd werden, vervolgens na 20, 30, 40, 50 en 60 minuten 
en vervolgens elk half uur gedurende bet hele experiment. Na bet stop-
pen van de schommel (na 24 uur) werd de registratie voortgezet met het 
oog op eventuele na-effekten. 
Acht konijnen werden volgens dit programma in transversale rich~ 
ting kontinu vierentwintig uur op de parallelschommel geschommeld. 
De ogen waren altijd bedekt. Hierbij werden vertikale oogbewegingen 
geregistreerd. De in deze proefsituat{·e gebruikte schornmelfrekwentie 
was 0,35 Hz, terwijl de amplitude van de schommel 20 em bedroeg. Uit 
dit experiment werden berekend, zeals beschreven in Hoofdstuk 2: 
I. de gain 
2. bet faseverschil tussen oog- en schommelbeweging. 
Alle experimenten vertoonden een gelijksoortig verloop, vandaar dat 
de resultaten van de acht dieren gemiddeld zijn weergegeven in Fig. 3-1. 
Aan de hand van dit gemiddelde verloop, dat in alle individuele ·expe-
rimenten met kle'ine variaties was terug te vinden, zullen de resulta-
ten nu besproken worden. 
In de eerste sekonden van bet experiment was de gemiddelde gain 
0,22 terwijl de gemiddelde fase-achterstand van de oogbeweging ten op-
zichte van de schommelbeweging 59° bedroeg. 
De laagste initiele gain en de grootste initiele fase-achterstand, 
die beiden in een experiment aanwezig bleken te zijn, waren respektie-
velijk 0,10 en 76°. De hoogste initiele gain en de kleinste fase-
achterstand, niet iri een experiment, respektievelijk 0,33 en 47°. 
Onmiddellijk na deze eerste sekonden vertoonden gain en fase een 
karakteristiek verloop, zoals geillustreerd in Fig. 3-J (gemiddelde 
waarden) en Fig. 3-2 (Voorb·eelden van registi:-aties). 
De gain nam sterk af en bedroeg na negen minuten gemiddeld nog 
maar 0,13. Vervolgens was er tot anderhalf uur na bet begin van het 
experiment een geleidelijke verdere daling tot gemiddeld 0,08, dit is 
36% van de waarde van de gemidd.elde gain cl"an het begin van het experi-
ment. Na deze anderhalf uur trad gemiddeld een geleidelijk herstel op. 
Zeven uur na aanvang van het experiment bedroeg de gain 50% van ·de 
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Fig. 3-1. Gain en fase van vertikale oogbewegingen bij transversale 
parallelschommeling gedurende 24 uur. Gemiddelden van 8 ko-
nijnen (getrokken lijnen) met standaarddeviatie (stippel-
lijnen) . Negatieve waarden voor de fase geven een fase-
achterstand aan, positieve een fasevoorsprong. 
aanvangswaarde. De gemiddelde gain bedroeg aan bet einde van bet expe-
riment (vierentwintig uur na start) 0,18. Dit is dus nag altijd bijna 
20% lager dan de 0,22 aan bet begin van bet experiment. 
Alle acht experimenten vertoonden de sterkste afname van de gain 
in de eerste negen tot vijftig minuten. Wij zouden dit verschijnsel 
habituatie willen noemen. 
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Fig. 3-2. Illustratie van bet verloop van de oogbewegingen gedurende 
24 uur parallelschommelen met penschrijverregistraties van 
een konijn. De amplitude neemt eerst sterk af en later weer 
wat toe. De aanvankelijke fase-achterstand gaat geleidelijk 
over in een fasevoorsprong. 
Na aanvankelijk begonnen te zijn met een gemiddelde fase-achter-
stand van 59° began de fase van de oogbeweging in te lopen op de fase 
van de schommelbeweging. In de eerste anderhalf uur nam het gemiddelde 
faseverschil sterk af tot 8°. Na drie en een half uur was de oogbewe-
ging in fase met de schommelbeweging. Daarna trad fasevoorlopen op. 
Tien en een half uur na aanvang van het experiment liep de fase van de 
oogbeweging 31° v66r op de fase van de schommelbeweging. Behoudens eni-
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ge kleine fluktuaties bleef deze 31° voorsprong gehandhaafd tot en met 
vierentwintig uur, het einde van bet experiment. De totale verschuiving 
van de fasehoek bedroeg dus 90°! 
Bij zeven experimenten was de afname van de fase-achterstand een 
tot drie en een half uur na de aanvang van het experiment bet meest 
uitgesproken. Van een experiment verliep bet faseverschil gedurende 
ongeveer vijftien uur vrijwel evenredig met de tijd van vierenvijftig 
graden achterlopen naar zestig a zeventig graden voorlopen. 
In een experiment bleef de fase van de oogbeweging ten opzichte van 
de schomrnelbeweging achterlopen, zij het in mindere mate (van 72 naar 
13°). In de zeven andere experimenten trader steeds fasevoorlopen op. 
Het experiment met de laagste aanvangsgain (0,10) had na een uur 
zijn laagste waarde, minder dan 33% van de aanvangsgain, bereikt. 
Na vierentwintig uur was de gain 0,09, 10% lager dan de gain aan bet 
begin van het experiment. 
Het experiment met aan het begin de grootste fase-achterstand 
(76°) en tevens de laagste aanvangsgain, bereikte na ongeveer twee 
uur een fasevoorsprong van vier graden. Na vierentwintig uur bedroeg 
de fasevoorsprong 42°. 
Het experiment met de hoogste aanvangsgain (0,33) bereikte na drie 
uur zijn laagste waarde, minder dan !4% van de gain bij de aanvang. Na 
vierentwintig uur was de gain weer iets meer dan 50% van de beginwaar-
de. 
De aan het begin van een experiment kleinste fase-achterstand 
(47°) was na vijfenveertig minuten gereduceerd tot nul. Na vierentwin-
tig uur was er een fasevoorsprong van 37°. 
Van een experiment was de gain na vierentwintig uur weer gelijk 
aan de uitgangswaarde. Van twee experimenten waren de gains aan het 
einde van bet experiment respektievelijk ca. 99% (Fig. 3-3) en ca. 
150% hager dan hun beginwaarden. 
In de vijf andere experimenten was de waarde van de gain na vieren-
twintig uur steeds beneden de aanvangswaarde, van een van deze vijf 
experimenten bleef de gain gedurende de hele vierentwintig uur op het 
niveau dat ca. I~ uur na aanvang van het experiment werd bereikt 
(Fig. 3-4). 
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Fig. 3-3. Voorbeeld van gain- en faseverloop in een konijn waarbij de 
gain na 24 uur 99% hager lag dan bij de aanvang van het 
experiment. 
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Vier konijnen werden in transversale riehting gedurende enkele 
ogenblikken gesehommeld met de frekwenties 0, 12; 0,18; 0,24; 0,35; 
0,4; 0,5 en 0,62 Hz, bij een amplitude van de schommel van 20 em. 
Vervolgens werd elk proefdier gedurende ongeveer zeventien uur kontinu 
gesehommeld met de frekwentie 0,35 Hz, weer met een amplitude van 
20 em. Na deze kontinue prikkeling van de statolieten werden de schom-
melingen met de versehillende zojuist genoemde frekwenties herhaald. 
Voor elke frekwentie werden weer zowel voor als na het kontinu 
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Fig. 3-4. Voorbeeld van gain- en faseverloop in een konijn waarbij de 
gain na de aanvankelijke daling op een laag niveau blee£. 
schommelen de gain en het faseverschil bepaald. Voor de kontinue prik-
kelperiode werden gain en faseverschil gemeten op dezelfde tijdstip-
pen als de hiervoor besproken vierentwintig uurs experimenten. 
De resultaten zullen weer besproken worden aan de hand van de ge-
middelde waarden van deze vier experimenten, welke onderling in verloop 
een zeer sterke overeenkomst vertoonden, zeals te zien is in Fig. 3-5 
en 3-6. Gedurende het schommelen met verschillende frewkenties v66r de 
kontinue (ongeveer zeventien uur) proefsituatie werden door ons de 
gemiddelde gain- en fasewaarden gevonden als vermeld in Tabel 3-1, 
linker kolommen. 
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Fig. 3-5 (links) en Fig. 3-6 (rechts). Gain en fase voor diverse 
frekwenties voor en na kontinu (zeventien uur) parallel-
schommelen bij 0,35 Hz. Kontinue lijnen en opgevulde 
symbolen geven gemiddelde respektievelijk individuele 
waarden van 4 konijnen v66r de kontinue prikkel; onder-
broken lijnen en open symbolen geven de waarden na de 
kontinue schommeling. 
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TABEL 3 -
kontinue schommelfrekwentie: 0,35 Hz 
v66r kontinu schommelen na kontinu schommelen 
frekwentie gain faseverschil gain fase 
0, 12 0,4 -54° 0,31 +84° 
0, 18 0,26 -54° 0, 14 +58° 
0,24 0,25 -57° 0, 12 +60° 
0,35 0,25 -62° 0, IS +35° 
0,4 0, 19 -52° 0,14 +14° 
0,5 0, 15 -78° 0,13 -]0 
0,62 0, 14 -85° 0, II -30° 
Zoals uit deze tabel blijkt zijn gain en fase sterk frekwentie afhan-
kelijk. Na deze kortdurende prikkelingen werd elk proefdier gedurende 
ongeveer zeventien uur kontinu geschommeld met een frekwentie van 
0,35 Hz bij een amplitude van 20 em. Het verloop is weergegeven in 
Fig. 3-7. De gemiddelde aanvangswaarde van de gain was 0,16. Dit is 
lager dan de gemiddelde aanvangswaarde (0,22) van bet eerder beschre-
ven kontinue vierentwintig uurs experiment. In dit laatst genoemde 
experiment werd de waarde van 0,16 na ongeveer vier minuten bereikt. 
Kennelijk is het proefdier door het kortdurende schommelen bij ver-
schillende frekwenties reeds enigszins gehabitueerd. 
De gerniddelde waarde van de gain na zeventien uur was 0,13. Dit 
getal is vrijwel niet afwijkend van de waarde na zeventien uur in het 
kontinue vierentwintig uurs experiment die 0,14 bedroeg. 
Ook is het hele verloop van de gain, met uitzondering van de gain 
in de eerste minuten, in de kontinue situatie na schommelen met ver-
schillende frekwenties, vrijwel gelijk aan het verloop van de gain in 
het vierentwintig uur durende experiment (Fig. 3-7). De laagste gernid-
delde gain werd weer bereikt na anderhalf uur schornrnelen en bedroeg 
0,09 tegen 0,08 in het kontinue vierentwintig uurs experiment. De ge-
middelde fase-achterstand van de oogbeweging ten opzichte van de 
schommelbeweging is aan het begin van bet zeventien uur kontinu schorn-
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Fig. 3-7. Gemiddeld verloop van gain en fase van 4 konijnen tijdens 
zeventien uur durende kontinue transversale schommeling 
bij 0,35 Hz (amplitude 20 em). 
melen 63°, heeft zijn sterkste afname in de eerste twee en een half 
tot drie uur, om na enige fluktuaties zes tot zes en een half uur na 
aanvang van het kontinu schomrnelen tot nul te zijn gereduceerd. Ver-
volgens ging de oogbeweging voortdurend meer voorlopen op de schommel-
beweging om na zeventien uur te eindigen met een voorsprong van 49°. 
Ret geheel wijkt niet veel af van het faseverloop bij de vierentwintig 
uurs experimenten. Onmiddellijk na afloop van de kontinue prikkeling 
werd opnieuw geschommeld met de verschillende in het begin gebruikte 
frekwenties. 
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In Tabel 3-1 (rechter kolommen) wordt voor elke frekwentie de gemid-
delde gain en fase voor en na bet kontinu schommelen weergegeven. Voor 
elke frekwentie is de gain na het kontinu schommelen duidelijk vermin-
derd, de proefdieren zijn kennelijk na zeventien uur schommelen geha-
bitueerd. Oak de fase van de oogbeweging heeft bij alle frekwenties 
een belangrijke verandering ondergaan. 
Het verloop van gain en fase in het frekwentiedomein voor en na 
kontinu schommelen bij 0,35 Hz is tevens weergegeven in Fig. 3-5 en 
3-6. Het is duidelijk dat de reaktieveranderingen (habituatie) niet 
specifiek zijn voor de kontinu toegepaste prikkel, doch zich in ieder 
geval uitstrekken over een ruim frekwentiegebied. De gain voor de di-
verse frekwenties op het moment dat voor 0,35 Hz een dieptepunt be-
reikt was (na J! uur) is helaas niet gemeten. 
Voor het faseverloop valt op dat verreweg het grootste verloop 
(138°) optrad bij de laagste schommelfrekwentie (0,12 Hz) en het klein-
ste (55°) bij de hoogste frekwentie (0,62 Hz). Zowel algemeen niveau 
als belling van de relatie frekwentie-fasehoek zijn voor en na de kon-
tinue schommelperiode totaal verschillend. 
£p2n!age_n§-~f!e~t~n_n§ ~t2PEeg ~ag ge_s£h2~e! 
Een merkwaardig na-effekt in de vorm van spontane, bij benadering 
sinusoidale oogbewegingen deed zich soms voor als na vierentwintig 
uur kontinu schommelen de parallelschommel abrupt tot stilstand werd 
gebracht. Deze spontane oogbewegingen werden in vier van de acht expe-
rimenten gezien. De duur van deze na-effekten wisselde sterk, terwijl 
oak de amplitudes van de sinusoidale oogbewegingen verschilden. De 
periodelengtes liepen minder uiteen. Enkele vormen van deze na-effek-
ten zijn geillustreerd in Fig. 3-8. 
Van de vorm en duur van de positieve effekten kan het volgende ge-
zegd worden. 
In het vierde experiment (Fig. 3-8 Bl, 2) was de totale duur van 
het na-effekt ca. 55 sec. Het bestond uit zes sinussen met een perio-
delengte die varieerde van 8-9 sec en een amplitude die aanvankelijk 
3,5° en bij de laatste sinus 0,25° bedroeg. In het vijfde experiment 
bestond er gedurende ca. 65 sec een gering na-effekt. De periodelengte 
van de sinus bedroeg ongeveer 13 sec, de amplitude van de eerste sinus 
was 1° en de amplitude van de laatste sinus 0,5°. Het duidelijkste na-
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Fig. 3-8. Na-effekten bij bet stoppen van de parallelschommel na vier-
entwintig uur kontinue prikkeling. De vertikale lijn geeft 
bet stopmoment aan. AI, 2 (kontinu): vrijwel geen na-effekt. 
Bl, 2 (kontinu): kortdurend, doch zeer duidelijk na-effekt. 
Cl: zeer uitgesproken na-effekt. Tussen Cl en C2 is een pe-
riode van 21 minuten weggelaten. C2 (ca. 23 minuten na stop-
pen van de scbommel) laat nog een gering restant van bet na-
effekt zien. 
effekt werd gezien in bet zesde experiment gedurende ongeveer ander-
halve minuut (Fig. 3-8 Cl, 2). In deze eerste anderhalve minuut werden 
zeven duidelijke sinussen gezien met een periodelengte van bij benade-
ring 14 sec, en een amplitude die tot en met de laatste sinus wisselde 
van 1-1,3°. Hierna was intermitterend bet na-effekt nog in korte peri-
odes aanwezig, zelfs na 21 minuten was nag een restant van een sinuso-
idale beweging zichtbaar (Fig. 3-8 C2). In bet zevende experiment be-
droeg bet na-effekt 30 sec en bestond uit twee sinussen met een perio-
delengte van 13 sec. De amplitude van de eerste was 2,2°, die van de 
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Hoewel naieve konijnen met bedekte ogen altijd een zekere drift van 
de oogpositie, gemengd met snelle slagen, vertonen, werd een dergelijk 
regelmatig sinusoidaal bewegingspatroon nimmer bij nog niet geschom-
melde dieren waargenomen. Deze bewegingen moeten dus wel degelijk als 
een na-effekt van het schommelen worden bestempeld. 
Een overzicht van gain bij aanvang, na I en 24 uur en de aanwezig-
heid van na-effekten is weergegeven in Tabel 3-2. Enig konsekwent ver-
band tussen gainverloop (habituatie) en na-effekt valt niet te ontdek-
ken. 
TABEL 3 - 2 
Exp. nr. Aanvangsgain Gain na 1 u. Gain na 24 u. Na-effekt 
0, 12 0, II 0,29 
2 0, 32 0,09 0,32 
3 0,26 0,07 0,05 
4 0, 14 0,09 0,25 + 
5 0, 19 0,06 0, 14 ± 
6 0, !0 0,03 0,09 ++ 
7 0,33 0,05 0' 17 + 
8 0,31 0, 18 0, 14 
~u~r_v~n_d~ ~a~i!u~tie 
In een voorlopig onderzoek werd bij de drie eerste vierentwintig 
uurs experimenten het gedrag van gain en fase nagegaan door na enkele 
uren rust, het proefdier opnieuw bij dezelfde frekwentie en amplitude 
te gaan schommelen. In Tabel 3-3 zijn de waarden van gain en fase ge-
geven bij de aanvang van het vierentwintig uurs experiment, na vieren-
twintig uur kontinu schommelen en bij opnieuw schommelen na enkele 
uren rust. 
De gains in experiment en 2 zijn na enkele uren rust lager dan 
na vierentwintig uur kontinu schommelen, terwijl de gain in experiment 
3 na enkele uren rust nog steeds gelijk is aan de gain na vierentwin-
tig uur. In experiment 2 blijkt 3 minuten na aanvang van het hernieuw-
de schommelen de gain alweer op te lopen. 
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TABEL 3 - 3 
tijd gain fase 
Exp. l. 0 0, 12 -51° 
na 24 uur schommelen 0,28 +60° 
4 uur rust 
28 uur 0,21 +35° 
Exp. 2. 0 0,32 -58° 
na 24 uur schommelen 0,32 +19° 
6 uur rust 
30 uur, 0 min. 0,26 +So 
na drie min opnieuw schommelen 0,29 +14° 
Exp. 3. 0 0,26 -720 
na 24 uur schommelen 0,05 -13° 
6 uur rust 
30 uur 0,05 -14° 
In alle drie de experimenteD blijkt de fasevoorsprong van de oog-
beweging na enkele uren rust weer iets te zijn teruggelopen ten op-
zichte van de waarde die bereikt was na 24 uur kontinu schommelen. 
In experiment 2 is de fase van de oogbeweging na 3 rninuten opnieuw 
schommelen alweer verder gaan voorlopen op de fase van de schomrnelbewe-
ging. Opgemerkt client te worden dat experiment I tot de twee experimen-
teD behoorde waarbij de gain na vierentwintig uur schommelen aanzien-
lijk hager was dan aan het begin van het experiment en dat van de acht 
experimenten experiment 3 het enige was waarbij het niet tot fasevoor-
lopen van de oogbeweging kwam. 
so 
Konklusies 
I. Tijdens schommelen op de parallelschommel vindt een sterke ver-
andering van de statoliet-oculaire reakties plaats. 
2. De amplitude van de oogbewegingen daalt sterk, en wel het 
steilst gedurende de eerste minuten. Gemiddeld is de gain reeds gehal-
veerd na ca. 20 minuten schommelen. Een dieptepunt wordt bereikt na 
gemiddeld 1~ uur (ca. 36% van de uitgangswaarde), waarna veelal in de 
loop van uren een gedeeltelijk herstel optreedt. 
3. Oak de faserelaties tussen de bewegingen van oog en lineaire 
versnelling ondergaan een sterke wijziging. Een aanvankelijke gemiddel-
de fase-achterstand van het oog van 59° wordt in de loop van uren 
steeds geringer. Na 3! uur bedraagt het faseverschil gemiddeld 0°, om 
dan geleidelijk over te gaan in een fasevoorsprong die na ca. 10 uur 
gemiddeld 31° bedraagt en verder gehandhaafd blijft. 
4. De gevonden verschuivingen blijken niet specifiek te zijn voor 
de kontinu gebruikte schommelfrekwentie; oak voor hogere en lagere 
frekwenties werden soortgelijke veranderingen gemeten. 
5. In de helft van de experimenten werden gedurende enige minuten 
na het stoppen van de schommel na-effekten gezien in de vorm van bij 
benadering sinusoidale oogbewegingen. 
6. In drie experimenten werd enkele uren na het kontinu schommelen 
getest of de opgetreden veranderingen nog aanwezig waren. Dit was in-
derdaad het geval, in het bijzonder voor de fase. Wel was de relatieve 
fasevoorsprong in de rustperiode weer iets teruggelopen. 
7. Habituatie-effekten zijn dus op de parallelschommel uitgesproken 
aanwezig, ze zijn voor de gain het duidelijkst in de eerste uren van 
de beweging en nemen nadien veelal af. Voor de fase zijn ze meer per-
manent. 
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HOOFDSTUK 4 
TORSIESCHOMMELEXPERIMENTEN 
Zeven konijnen werden met bedekte ogen vierentwintig uur kontinu 
op de torsieschommel geschommeld met een amplitude van 10° en een fre-
kwentie van 0,17 Hz. De torsieschommel werd gedurende de vierentwintig 
uur aangedreven door een elektromagneet, zeals beschreven in Hoofd-
stuk 2. 
Anderhalf uur na be€indigen van de Fluothane narkose werd met het 
experiment gestart. Op grand van een aantal ori€nterende experimenten 
werd het volgende standaardprogramrna aangehouden. Zowel van de oog-
als de schommelbewegingen werden onrniddellijk na de start van het ex-
periment gedurende 1 minuut registraties met een papiersnelheid van 
25 mm/sec gemaakt. Voorts werden na 3, 6 en 9 rninuten registraties 
met een papiersnelheid van 10 rom/sec gemaakt. Na 20, 30, 40, 50 en 
60 minuten en verder om het half uur tot en met vierentwintig uur 
werd geregistreerd met een snelheid van 25 rom/sec. De tussenliggende 
periodes werden met een snelheid van 50 rom/min geregistreerd. 
In het eerste uur werd frekwenter geregistreerd, aangezien in 
orienterende proeven de verandering in amplitude van de oogbeweging in 
de eerste minuten bet grootst bleek te zijn. Op de in Hoofdstuk 2 
bescbreven wijze werden weer gemeten: 
1. de gain 
2. het faseverschil tussen cog- en schommelbeweging. 
Zeals reeds gezegd werd aan bet faseverschil de waarde nul toege-
kend indien bet cog ten opzichte van de kop in tegenfase bewoog, dat 
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wil zeggen met 180° verschil. De oogbeweging is in dat geval immers 
zuiver kompensatair. Alleen registraties die vrij waren van snelle 
oogbewegingen en zoveel mogelijk vrij van spontane drift werden in de 
metingen betrakken. 
Resultaten 
Oak in deze experimenten werden weer bij benadering sinusvormige 
kompensatoire oogbewegingen verkregen, die tegengesteld waren aan de 
schommelrichting. Op deze sinusvormige oogbewegingen waren in sommige 
periodes snelle slagen gesuperponeerd, deze periodes werden zeals ver-
meld niet voor de metingen gebruikt. 
Yerl~aE ya~ Qe_r~a~tie~ !ijd~n~ ~o~t!n~e_pri~k~l!ng 
Fig. 4-1 laat het gemiddelde gain- en faseverloop zien van zeven 
dieren voor de hele vierentwintig uur van het experiment, met de 
standaarddeviaties. Zowel gain als fase zijn lineair tegen de tijd 
uitgezet. 
De aanvangsgain, dat wil zeggen de gain in de eerste sekonden na 
de start van het experiment, bedroeg gemiddeld over zeven proefdieren 
0,24. De oogbeweging bleek aan het begin van het experiment gemiddeld 
15° voor te lopen op die van de schommelbeweging. Zoals uit de grafiek 
blijkt neemt de gain in de eerste 20 minuten snel toe tot 0,32 om 
vervolgens gedurende elf uur na aanvang van bet experiment langzaam 
toe te nemen tot een gain van rand 0,37. Hierna trad een geleidelijke 
daling op; na vierentwintig uur was de gain 0,22, hetgeen 9% lager is 
dan de aanvangsgain. De laagste aanvangsgain in een experiment be-
droeg 0,14. In de eerste 20 minuten trad de grootste stijging op tot 
ca. 0,33; daarna volgde met grate fluktuaties weer een geleidelijke 
afname tot 0,26 na vierentwintig uur (dit is nag 86% hoven de aanvangs-
waarde). Ret experiment met de hoogste aanvangsgain 0,34, vertoonde 
(na een aanvankelijk daling tot 0,28 in de eerste drie minuten) zijn 
graotste toename in de eerste 20 minuten, tot 0,54 waarna een gelei-
delijke stijging gedurende 7~ uur tot een waarde van 0,66 optrad. 
Hierna nam de gain af, na vierentwintig uur was hij gedaald tot 0,46; 
nag altijd 35% hoven de uitgangswaarde. Vier van de zeven experimenten 
eindigden na vierentwintig uur met een gain die hoven hun aanvangsgain 
lag. De grootste toename na vierentwintig uur bedroeg 86%, de laagste 
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Fig. 4-1. Verloop van gain en fase tijdens 24 uur kontinu schommelen 
op de torsieschommel (frekwentie 0,17 Hz, amplitude 10°). 
Gemiddelde waarden (kontinue lijn) van 7 konijnen en 
1 standaarddeviatie (stippellijn). 
23%. De drie andere experimenten eindigden na vierentwintig uur met 
een gain die respektievelijk 59%, 66% en 57% lager was dan de aanvangs-
gain. 
Ret cog vertoonde altijd een geringe fasevoorsprong. 
Het gemiddelde faseverschil tussen de oogbeweging en de schommelbe-
weging gaf gedurende het gebele experiment slechts wat zeer geringe 
schommelingen te zien. Bij aanvang van bet experiment was de fasevoor-
sprong 15° en na vierentwintig uur 12°. 
De grootste fasevoorsprong bij aanvang van een experiment was 23°, 
dit was tevens bet experiment met de laagste aanvangsgain. Gedurende 
de vierentwintig uur nam deze fasevoorsprong een weinig af om te eindi-
gen op een waarde rand de 15°. 
De kleinste fasevoorsprong aan bet begin van een experiment was 
10°, dit was niet het experiment met de hoogste gain. In de loop van 
de vierentwintig uur trad een toename op zodat het experiment be-
eindigd werd met een fasevoorsprong van rand de 14°. Behalve dit ex-
periment waren er nag twee andere experimenten die met een grotere 
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Fig. 4-2. Voorbeelden van registraties van schommel- (boven) en 
oogbeweging (onder) van een konijn dat gedurende 24 uur 
kontinu geschommeld werd op de torsieschommel (frekwentie 
0,17 Hz, amplitude 10°). De reakties vertonen slechts 
geringe variaties. 
fasevoorsprong eindigden dan waarmee zij begonnen waren. De toename 
bedroeg respektievelijk 50 en 108%. De vier overige experimenten ein-
digden met een iets lagere voorsprong dan waarmee zij begonnen waren, 
Er bestond geen relatie tussen gain- en faseverloop. 
Noch in de gain, noch in de fase was in een van de zeven experi-
menten iets te bespeuren dat zou kunnen duiden op een verminderde 
alertheid van bet proefdier. De reakties gingen kontinu door. Ook voor 
een 24-uurs ritme waren geen duidelijke aanwijzingen. 
In Fig. 4-2 worden voorbeelden gegeven van verschillende momenten 
van een experiment dat bet typische verloop toonde. 
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Na-effekten 
Evenals na de vierentwintig uurs parallelschommelexperimenten werd 
ook na vierentwintig uur schommelen op de torsieschommel de schommel 
vrij abrupt tot stilstand gebracht, teneinde te kunnen nagaan of ook 
bier bij benadering sinusoidale oogbewegingen optraden ondanks bet 
niet meer aanwezig zijn van de schommelbeweging. De ogen bleven hier-
bij bedekt. Inderdaad bleek bij alle zeven experimenten een na-effekt 
aanwezig te zijn en bij enkele proefdieren !anger aan te houden dan 
bij de vierentwintig uurs parallelschommelexperimenten. 
Dit na-effekt had de vorm van spontane, bij benadering sinusoidale 
oogbewegingen, die echter een geheel andere periodelengte hadden dan 
die van de gebruikte kontinue schommelfrekwentie. De duur van bet na-
effekt varieerde van ongeveer 3 minuten tot bijna een uur na stoppen 
van de schommelbeweging. 
Fig. 4-3 laat verschillende varieteiten van bet na-effekt zien. 
De periodelengte varieerde van ca. 36 tot ca. 8 sek. Ook de amplitudes 
liepen nogal uiteen, nl. van rond de 7 tot bijna nul graden. In ver-
schillende experimenten werd bet na-effekt ernstig gestoord door snel-
le slagen. 
Dergelijke spontane bewegingen met een regelrnatig sinusoidaal ka-
rakter werden nimmer waargenornen bij een konijn dat nog niet aan 
schommeling onderworpen was. 
Konklusies 
I. Ret verloop van gain en fase tijdens vierentwintig uur kontinue 
prikkeling met rotatoire sinusoidale beweging (0,17 Hz, 10°) wijst 
niet op enige habituatie van booggang-oculaire reflexen. 
2. Een na-effekt in de vorrn van sinusoidale spontane oogbewegingen 
van wisselende, doch aan de kontinue prikkel ongelijke frekwentie was 
altijd aanwezig. 
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Fig. 4-3. Voorbeelden van na-effekten na bet stoppen van de torsie-
schommel na 24 uur kontinu schommelen. Ret moment van stop-
pen is aangegeven door de vertikale lijn. AI, 2 (kontinue 
registratie): duidelijk, doch kortdurend na-effekt. 
Bl, 2 (tussen Bl en 2 een interval van 1 minuut): langdu-
riger, doch vrij onregelmatig na-effekt. Cl-3 (interval 
tussen Cl en 2 3~ minuut, tussen C2 en 3 4 minuten): 
langdurig na-effekt. 
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HOOFDSTUK 5 
GEKOMBINEERDE OPTISCHE EN LABYRINTAIRE PRIKKELINGEN 
De schommel Waarmee de gekombineerde optische en labyrintaire prik-
kelingen werden opgewekt is uitvoerig beschreven in Hoofdstuk 2. 
Zeals aldaar beschreven (Fig. 2-1) was het met de genoemde schommel 
mogelijk de volgende vier proefsituaties te verkrijgen: 
a. puur vestibulaire prikkeling 
b. puur optokinetische prikkeling 
c. harmonische prikkeling (vestibulair + optokinetisch) 
d. konflikterende prikkeling (vestibulair en optokinetisch in 
tegenfase). 
Een serie van vijf konijnen werd kontinu (vierentwintig uur) vesti-
bulair geprikkeld en een serie van vijf andere konijnen kontinu kon-
flikterend~ elk met 3 minuten onderbreking op elke 30 minuten, gedu-
rende welke de andere 3 prikkelsituaties (elk minuut) getest werden. 
De kontinu vestibulaire experimenten en de twee eerste kontinu kon-
flikterende experimenten werden 3 uur na beeindiging van de narkose 
aangevangen. De drie andere kontinu konflikterende experimenten 
startten 6 uur na de narkose. Met uitzo.ndering van vier minuten op 
ieder half uur, werden oog- en schornmelbewegingen voortdurend gere-
gistreerd met een papiersnelheid van 50 mm/min. Gedurende genoemde 
vier minuten werd geregistreerd met een papiersnelheid van 10 mm/sec. 
Deze hoge papiersnelheid werd ingeschakeld door het in Hoofdstuk 2 
genoemde schakelsysteem, dat er tevens voor zorgde dat na snelle re-
gistratie van de bestaande kontinue situatie, gedurende een minuut, 
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Fig. 5-I. Voorbeeld van de bewegingen van platform, oog, aptakinetiscbe 
trammel, en signalering van de verlicbtingstaestand tijdens 
puur vestibulaire, barmoniscbe, puur optokinetiscbe en kan-
flikterende prikkeling. Een penuitslag naar beneden kamt 
vaor alle registraties overeen met beweging van bet betref-
fende abjekt rechtsom, en vice versa. De registraties werden 
gemaakt na 10 uur kontinu vestibulaire prikkeling. 
vervalgens achter elkaar de drie averblijvende praefsituaties werden 
ingescbakeld en gedurende elk een minuut werden geregistreerd. 
I. Kantinue vestibulaire prikkeling 
Fig. 5-l laat van elke, snel geregistreerde proefsituatie een 
voorbeeld zien, tien uur na aanvang van bet experiment. 
Fig. 5-2 geeft bet gemiddelde gain- en faseverloop gedurende vier-
entwintig uur, van de kontinue vestibulaire prikkeling en van de drie 
andere proefsituaties, welke laatsten dus elk om bet half uur gedurende 
slechts een minuut bestonden. 
a. ~e~t!b~l~iEe_pEi~k§ling 
Deze geeft weer een kompensatoire oogbeweging, zoals bescbreven bij 
de torsieschommel, Hoofdstuk 4. Nu bedroeg de prikkelamplitude ecbter 
1°; de frekwentie was oak bier 0,17 Hz. 
De gemiddelde gain van de vestibulair geinduceerde oogbeweging be-
gan op een waarde van 0, 25. Tot 5 ~ uur na bet begin van bet experi-
ment liep de gain geleidelijk ap tot 0,3 om vervolgens in anderhalf 
uur tijds een snelle stijging te laten zien tot ca. 0,45. Rand deze 
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Fig. 5-2. Verloop van gain en fase voor de verschillende prikkelsituaties in het verloop van 
24 uur kontinue vestibulaire prikkeling. 
waarde bleef de gain tot zeventien uur na aanvang van het experiment 
schommelen om daarna binnen een half uur terug te vallen naar een waar-
de van 0,36. Behoudens enkele fluktuaties veranderde de gain tot en met 
vierentwintig uur niet veel meer. 
De hoogste aanvangsgain in een experiment bedroeg 0,32; de laagste 
0,07. Deze experimenten eindigden respektievelijk met een gain van 
0,38 en 0,28. De sterke stijging van de gemiddelde gain na 5! uur en de 
afname bij 17~ uur zou een uiting kunnen zijn van een circadian tijds-
patroon (24 uurs ritme). Vier van de vijf experimenten vertoonden dit 
patroon duidelijk, zij het dat de duur van de toegenomen gain varieer-
de van 11~- 15! uur. Oak het tijdstip van bet begin van de stijging 
liep voor de verschillende experimenten uiteen. Bij vier experimenten, 
die allen rand 13.30 uur werden gestart, trad de stijging anderhalf tot 
zes uur na aanvang van het experiment op. Drie van deze vier experi-
menten vertoonden de gaintoename rand 19.00 uur, hetgeen ook de tijd 
is waarop in het proefdierenverblijf, waar de konijnen vandaan kwamen, 
bet licht werd uitgeschakeld. Het tijdstip van snelle afname van de 
gain (J2uur na de snelle toename) kwam overeen met bet tijdstip (7 uur 
's morgens) waarop bet licht in de dierenverblijven wordt ingeschakeld. 
Het vijfde experiment werd ongeveer twee uur later gestart dan de ge-
noemde vier experimenten. De stijging van de gain vond pas na acht 
uur plaats. 
Gemiddeld liep de oogbeweging aan bet begin van het experiment 
dertig graden v66r op de schommelbeweging. Binnen drie uur was bet 
faseverschil ecbter gereduceerd tot nul, terwijl na vier en een half 
uur de fase van de oogbeweging zelfs 5-8° achterliep op de fase van de 
scbommelbeweging. Na vijf en een half uur en verder tot zeventien en 
een half uur na de start van bet experiment bedroeg de fase-achterstand 
rand de !5°. Hierna trad een lichte verschuiving op tot een fase-
achterstand van opnieuw 5-8°. 
Vier van de vijf experimenteD vertoonden ongeveer hetzelfde ver-
loop. Van bet vijfde experiment ging de oogbeweging de laatste vier 
uur weer enkele graden voorlopen op de schommelbeweging, maar overall 
was er oak bier weer een periode van ca. 12 uur waarin de fase-
achterstand bet grootst was. Het is mogelijk dat deze grotere achter-
stand oak weer korreleert met een bepaald circadian tijdspatroon, te 
meer daardeze grotere fase-achterstand vrijwel geheel samen viel met 
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de periode van de reeds genoemde hogere gain. 
b. ~P!O~i~e!i~cQe_pEi~k~l!ng 
Hierbij is alleen een optisch gestuurde oogbeweging aanwezig die 
gelijk gericht is aan de beweging van de omgeving. Collewijn (1969) 
heeft de optokinetische input-output relaties bij het kanijn uitvaerig 
onderzocht en gevonden dat het aptokinetisch systeem vooral bij lagere 
frekwenties en amplitudes goed funktioneert, met name client de maxi-
male snelheid van de prikkel niet grater te zijn dan 1°/sec. Op grand 
hiervan is in dit onderzoek de frekwentie 0,17 Hz en de amplitude van 
1° gekozen. De maximale prikkelsnelheid bedraagt dan: 
Aw 2TI X 0,17 
De gain van de optokinetisch geinduceerde oogbeweging was gemiddeld 
over vijf proefdieren gedurende de eerste drie uren ca. 0,5. Hierna 
had een geleidelijke stijging plaats. Na angeveer vijftien uur trad 
een steady state op met waarden rand de 0,8 tot en met het einde van 
het experiment. 
In grate lijnen vertaonden alle afzonderlijke experimenten dit 
beeld, behoudens een experiment, dat reeds na 6~ uur een steady state 
gain bereikte van rand de 0,75. 
De gemiddelde fase-achterstand van de oogbeweging ten opzichte van 
de schommelbeweging varieerde rand 5-10°, zij het dat magelijk in de 
eerste twee en een half tot drie uur de fase-achterstand wat grater 
was en meer tegen de 10° aanliep, hetgeen weer in relatie zou kunnen 
staan met het hiervoor beschreven gainverloop in de eerste drie uur. 
De individuele experimenten kwamen in grate mate met dit gemiddelde 
verloop avereen. 
Ret verloop van de optische reakties was dus duidelijk verschil-
lend van dat van de vestibulaire reakties. Aanwijzingen voor een 
circadische komponent waren in de optische reakties niet aanwezig. 
c. Qa!m~nis£h~ Erik~eli~g 
In deze situatie, die het meest met de natuurlijke avereenkomt, 
hebben we te maken met zowel een vestibulaire als een aptokinetische 
kompensatoire oogbeweging; de optische prikkel komt voort uit de re-
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latieve beweging van de visuele omgeving in tegengestelde richting als 
de schommel. In dit geval zullen de optische en vestibulair gestuurde 
oogbewegingen dezelfde richting hebbben en elkaar versterken. 
De gain van de oogbewegingen tengevolge van deze (harmonische) 
vestibulaire en optokinetische prikkeling was gemiddeld over vijf 
proefdieren bij aanvang van het experiment ca. 0,6. In de volgende 
vijftien uren liep de gain geleidelijk op tot 0,82 om rand deze waarde 
tot en met vierentwintig uur te blijven schommelen. In een van de vijf 
experimenten werd reeds na 6! uur de hoogste waarde (0,7-0,75) bereikt 
die gedurende het verdere experiment bleef bestaan. In alle afzonder-
lijke experirnenten (en ook in het gerniddelde resultaat) was de 11har-
rnonische" gain op vrijwel elk moment iets hager dan de puur optokine-
tische. De stijging van harrnonische en optokinetische gain verliep 
steeds vrijwel parallel; zoals blijkt uit Fig. 5-2 kwamen de waarden 
tegen het einde van het experiment echter dicht bij elkaar te liggen. 
De periode van ca. 12 uur waarin de vestibulaire gain duidelijk ver-
hoogd was (Fig. 5-2) werd niet weerspiegeld in een gelijktijdige ver-
hoging van de harmonische gain. 
De gemiddelde fase van de oogbeweging in deze proefsituatie bleef 
vanaf de start gedurende het gehele experiment ongeveer 5° achterlopen 
op de fase van de schommelbeweging. De individuele experimenten weken 
bier niet veel vanaf. 
d. ~o~f1i~t~r~n~e_p!i~k~ling 
Bij de konfliktsituatie zullen vestibulaire en optische prikkels 
in tegengestelde richting werken. Schemmel en strepentrommel bewegen 
steeds in dezelfde richting (frekwentie 0,17 Hz, in fase) doch de 
amplitudes zijn 1° (schommel) en 2° (trammel). Het proefdier zal dus 
b.v. in een deel van de periode zelf 1° naar rechts gedraaid worden, 
hetgeen een vestibulair geinduceerde oogbeweging naar links zou opwek-
ken. Echter beweegt tegelijkertijd de strepentrommel ten opzichte van 
de schommel en proefdier 1° naar rechts (nl. over het verschil van de 
twee amplitudes). Deze verschuiving op zichzelf zou een optokinetische 
oogbeweging naar rechts opwekken. De twee systemen zijn dus met elkaar 
in konflikt en zullen elkaar tegenwerken. Een eerste vraag is tot 
welk resultaat dit in eerste instantie zal leiden. Een tweede vraag, 
die nauwer sarnenhangt met bet thema van dit proe~schrift, betreft de 
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vraag welke gevolgen een kintinu volgehouden konflikterende prikkeling 
zal hebben op de reakties van de systemen gezamenlijk of afzonderlijk. 
Dit probleem komt nader in bet tweede deel van dit hoofdstuk ter spra-
ke; bij de thans besproken experimenten werd de konflikterende prikkel 
slechts 1 minuut per half uur toegepast. 
Gain en fase dienen bij deze situatie opnieuw zorgvuldig gedefini-
eerd te worden. Wat betreft de gain geeft dit geen moeilijkheden. 
Zowel optische als vestibulaire prikkel hebben een amplitude van ! 0 • 
De gain (amplitude cog/amplitude prikkel) kan dus gelijk gesteld wor-
den aan de amplitude van de oogbeweging in graden. Voor de fase zijn 
er twee mogelijkheden: vestibulaire en optische reaktie !open nl. on-
geveer in tegenfase. In verband met de aard van de verderop te vermel-
den resultaten werd besloten de fasehoek van de oogbewegingen te meten 
ten opzichte van de beweging van de trammel, evenals gedaan was voor 
de puur optokinetische prikkel. 
De resultaten van de interaktie waren voor alle experimenten uni-
form: er ontstond altijd een oogbeweging die min of meer in fase liep 
met de beweging van de strepentrommel. Met andere woorden, de reakties 
werden overheerst door bet optische systeem, zeals geillustreerd is in 
Fig. 5-l. 
De resulterende oogbeweging had aanvankelijk een gemiddelde ampli-
tude van 0,4°, dus een gain van 0,4. De oogbeweging vertoonde een ge-
ringe achterstand op de trommelbeweging (10°). De eerste 3~ uur bleef 
de gain iets onder deze waarde schommelen om vervolgens vrijwel paral-
lel aan de hiervoor beschreven ''harmonische'' en ''optokinetische'' gain 
te gaan stijgen, daarbij steeds iets onder de optokinetische waarden 
blijvend. Na ongeveer 15-15! uur trad weer een "steady state" op rand 
een waarde van 0,8 tot en met vierentwintig uur. Dit gold oak voor 
vier van de vijf individuele experimenten. In een experiment werd bet 
"steady state" niveau (ca. O, 7) na reeds vijf uur bereikt, dit was oak 
weer bet experiment met de lagere barmoniscbe en optokinetische waar-
den. 
De gemiddelde fase van de oogbeweging tengevolge van de konflikte-
rende prikkeling began als gezegd met een acbterstand van 10° op de 
trommelbeweging. Hierna was er gedurende ongeveer 4~ uur na de start 
van bet experiment een achterstand van J0-15°. Gedurende de verdere 
vierentwintig uur was de fase-achterstand 5-10°. Oak bier dus weer 
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evenals bij de optokinetische prikkeling een fase die de eerste uren 
wat meer achterliep, hetgeen ongeveer ook de periode was waarna de gain 
ging oplopen. De individuele experimenten verschilden niet veel van dit 
gemiddelde verloop. 
Konklusies 
Uit deze experimenten met kontinue vestibulaire prikkeling en inter-
mitterende optokinetische, harmonische en konflikterende prikkeling val-
len de volgende konklusies te trekken: 
1. Een 11 habituatie" in de zin van een overall afname van de reakties 
in bet verloop van een kontinue prikkeling was voor vestibulaire prikke-
ling oak bij een amplitude van 1° en frekwentie 0,17 Hz niet aanwezig. 
Wel was er een aanwijzing voor een circadian patroon. Een aanvankelijke 
fasevoorsprong van ca. 30° was na enkele uren gereduceerd tot nul, 
zelfs was er soms enige fase-achterstand. 
2. De optokinetische reakties toonden in de loop van het experiment 
stelselmatig een sterke verbetering, hoewel slechts eens per half uur 
optokinetische prikkeling plaats vond. 
3. Bij de gebruikte prikkelparameters was de "harmonische 11 gain 
steeds wat boger dan de optokinetische. In de konfliktsituatie over-
heerst bet optokinetische systeem, de gain was echter lager dan bij 
puur optokinetische prikkeling. 
4. De toename van de optokinetische gain werd op de voet gevolgd 
door een parallelle toename van harmonische- en konfliktgain. 
5. Behalve een gestage toename van de optokinetische gain en een 
mogelijke circadische variatie in de vestibulaire gain waren geen long-
term modifikaties van de diverse reakties aantoonbaar, met name ook 
niet in de reakties op de konflikterende prikkeling. 
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II. Kontinue konflikterende prikkeling 
Fig. 5-3 geeft bet gemiddelde gain- en faseverloop, gedurende vier-
entwintig uur, van de kontinue konflikterende prikkeling en van de drie 
andere proefsituaties. Aangezien de konfliktsituatie bier (met korte 
onderbreking) kontinu bestond, mocbt verwacht worden dat een eventuele 
plasticiteit van de reakties hierbij meer tot uiting zou komen dan bij 
de experimenten met kontinue vestibulaire prikkeling. Met name was de 
vraag of een kontinue konfliktsituatie aanleiding gaf tot modifikaties 
van puur vestibulaire en puur optokinetiscbe reakties, die in de hier-
voor bescbreven experimenten niet waren opgetreden. Zeals echter uit 
Fig. 5-3 en de bier volgende bescbrijving van de resultaten zal blij-
ken, traden zulke modifikaties niet op. 
a. ~e~tib~l§ire_pritk~l~ng 
De gemiddelde gain began op 0,27 (in bet kontinue vestibulaire ex-
periment 0,25) en bleef rand dit getal schommelen om bij 4~ uur een 
piek te vertonen van 0,46. Hierna bij vijf uur een daling tot 0,28 
waarna de gain langzaam steeg tot 0,"37 na totaal 17 uur. Na 17! uur 
opnieuw een piek van 0,49, waarna een geleidelijke afname tot rand 0,4. 
Vier van de vijf experimenten vertoonden, weliswaar met variaties, dit 
patroon waarvan wij ons evenals bij de vestibulaire prikkeling in de 
kontinue vestibulaire experimenten afvragen in boeverre er sprake is 
van een circadian tijdspatroon. Een verscbil is dat bier sprake was 
van pieken in de gain, op tijdstippen die overeenkwamen met begin en 
einde van de periode van verboogde gain in experimenten met kontinue 
vestibulaire prikkeling. Hoewel deze aanwijzingen voor een mogelijk 
circadian ritme in de puur vestibulaire reakties slechts op een ter-
loopse observatie berusten en een nadere uitwerking niet binnen bet 
kader van dit proefschrift valt, kan de reaktie in de vorm van pieken 
respektievelijk een plateau wellicbt samenbangen met het feit dat in 
bet kontinu vestibulaire experiment de proefdieren het grootste 
deel van de tijd in het danker waren, bij de kontinu konflikterende 
situatie daarentegen in bet licbt. 
In een experiment was bet bescbreven gemiddelde verloop erg uitge-
sproken. De aanvangsgain was 0,33. Na 4~ uur een piek van 0,87 met 
prompt een afname naar 0,27 om bij 17! uur opnieuw een piek te vertonen 
van 0,86. 
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Fig. S-3. Verloop van gain en fase voor de verschillende prikkelsituaties in het verloop van 24 uur 
kontinue konflikterende prikkeling. 
De gemiddelde fasevoorsprong lag gedurende bet gehele experiment 
tussen de 2Q en 30°. Er was niets van een circadian patroon waarneem-
baar. Een enkel experiment lag boven genoemde waarden en een ander ex-
periment er onder, docb in alle experimenten was er een fasevoorsprong 
zoals oak te verwachten viel. In geen enkel experiment was in bet 
vierentwintig uursverloop iets van een daling of stijging naar een an-
der niveau te zien. Steeds bleef de fasevoorsprong in een experirnen~ 
rand een bepaalde waarde scbommelen, zij bet dat er nogal wat onregel-
matige fluktuaties voorkwamen. 
De gemiddelde fasevoorsprong van de oogbeweging bij puur vestibu-
laire prikkeling in bet kontinue vestibulaire experiment was aanvanke-
lijk oak 30°, doch was na vier en een half uur veranderd in een fase-
achterstand van 5-8°. Voor dit uiteenlopende resultaat hebben wij geen 
verklaring; de labyrintaire prikkel was irnmers in beide experimenten 
volkomen gelijk. 
b. ~p!o~i~e!i~c~e_pEi~k~l1ng 
De gemiddelde gain began op 0,44. Hierna een matig steil oplopen 
tot ca. 0,65 na 3~ uur. De verdere vierentwintig uur liep de galn zeer 
geleidelijk op tot ca. 0,75. 
De gemiddelde fase van de oogbeweging liep gedurende de gehele vier-
entwintig uur ca. 0-5° achter op die van de schommelbeweging. 
De fases van de individuele experimenten weken weinig af van de ge-
middelde waarden. Evenals bij de kontinue vestibulaire prikkeling 
treedt bij de kontinue konflikterende prikkeling dus een aanzienlijke 
stijging van de optokinetische gain op voor de gebruikte stimulus-
parameters. De absolute begin- en eindwaarden komen goed overeen in 
beide groepen experimenten, maar de stijging in de konfliktsituatie 
vend veel sneller plaats (in 3! uur) dan in de vestibulaire situatie 
(ca. 15 uur). Mogelijk hangt dit samen met het feit dat in de konflikt-
situatie bet optokinetiscb systeem kontinu geprikkeld werd, daarentegen 
in de vestibulaire situatie slechts 1 rninuut per 30 minuten. Teneinde 
er zeker van te kunnen zijn dat de narkose, die het proefdier tijdens 
bet klaarmaken voor bet experiment toegediend kreeg, geen invloed op 
de resultaten had, werden van de vijf kontinu konflikterende experi-
menten de eerste twee 3 uur na het beeindigen van de narkose gestart 
en de drie daaropvolgende 6 uur na het einde van de narkose. Er was 
68 
geen signifikant verscbil te zien tussen de resultaten van de eerste 
twee experimenten en die van de drie laatsten. In beide gevallen deed 
zicb dezelfde stijging van de optokinetiscbe gain voor tijdens de 
eerste 3-4 uur van de kontinue stimulatie. 
c. ~aEmQnisfb~ Erikte1igg 
De gemiddelde gain began op 0,51. Hierna was er een geleidelijke 
stijging, vrijwel parallel aan de gain tengevolge van de optokinetiscbe 
prikkel, en steeds wat hager dan de optokinetische gain. De gains van 
de individuele experimenten liepen oak steeds bij benadering parallel 
aan die van de optische prikkeling, oak als deze laatst genoemde wat 
afweek van bet gemiddelde. De gemiddelde gain bereikte een plateau 
van ca. 0,7 na 3! uur. 
De gemiddelde fase van de oogbeweging liep gedurende bijna de bele 
vierentwintig uur 0-5° v66r op die van de schomrnelbeweging. Dit in te-
genstelling tot bet 0-5° achterlopen in de barmonische situatie gedu-
rende bet kontinue vestibulaire experiment. De 2 pieken (met 12 uur 
interval) in de vestibulaire gain kwamen niet duidelijk tot uiting in 
de barmoniscbe gain. 
Het verloop van de barmoniscbe gain is dus niet principieel anders 
dan in bet kontinu vestibulaire experiment. Oak bier een stijging, die 
op rekening van de verbetering van de optiscbe reakties kan worden ge-
steld. De interaktie tussen vestibulaire en optiscbe reakties blijft 
steeds positief; dat wil zeggen de barmoniscbe gain is altijd beter 
dan de optiscbe of vestibulaire afzonderlijk. 
d. tog£1itt~r§n2e_p!itk§ling 
De gemiddelde gain over vijf experimenten was in bet begin 0,29. 
In de eerste uren trad een geleidelijke stijging van de gain op. Na 
ongeveer 3! uur werd een gemiddelde waarde van ca. 0,55 bereikt, die 
gedurende ongeveer vijftien en een half uur bleef bestaan. Hierna ging 
de gain naar een nag hager niveau van rond 0,7 en bleef tot bet einde 
op deze waarde. Een experiment, dat startte met een gain van 0,24 bleef 
gedurende de eerste 14 uur op een waarde rond de 0,5 scbornmelen om 
daarna gedurende de rest van bet experiment op een boger niveau van 
ca. 0,5 te komen. 
Van een ander experiment begon de gain eveneens op 0,24 om in 
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3~-4 uur te stijgen naar een waarde rand de 0,6 tot het einde van het 
experiment. 
De drie andere experimenten vertoonden het gemiddelde verloop, zij 
het dat de absolute waarden nag wel eens wat verschilden. 
Ret gemiddelde faseverschil van de oogbeweging ten opzichte van 
de trommelbeweging bleef gedurende het hele experiment -5°. De indivi-
duele experimenten gedroegen zich vrijwel conform. 
De reakties werden dus gedurende het bele experiment door bet op-
tokinetiscbe systeem bebeerst, zoals bleek uit de fase en het parallelle 
verloop van de 11konfliktgain" en de optokinetiscbe gain. Tijdens bet 
hele experiment (gemiddeld en oak in de afzonderlijke experimenten) 
bleef de gain van de konfliktsituatie iets lager dan die van de opto-
kinetiscbe, kennelijk door de negatieve invloed van de tegengesteld 
werkEnde vestibulaire prikkel. 
Konklusies 
I. Bij kontinue konflikterende prikkeling (met korte episodes van 
puur optokinetiscbe, puur vestibulaire en barmoniscbe prikkeling) 
treedt, evenals bij de kontinu vestibulaire prikkeling, als voornaamste 
effekt een systematiscbe stijging van de gain van bet optokinetiscbe 
systeem op. Deze stijging verloopt bij de kontinue konfliktsituatie 
ecbter sneller dan bij de kontinu vestibulaire prikkeling. 
2. Andere long-term veranderingen doen zich niet voor; met name 
heeft bet kontinu toepassen van een konflikterende optiscbe en vesti-
bulaire prikkeling geen modifikatie van de optiscbe of vestibulaire 
reakties tot gevolg. Oak bet interaktie patroon tussen de systemen 
blijft ongewijzigd; de harmoniscbe- en konfliktgain blijven op de-
zelfde wijze afbankelijk van de positieve dan ivel negatieve onderlinge 
samenwerking van de twee systemen. 
Na-effekt 
Evenals bij de parallelschommel- en torsieschommelexperimenten werd 
oak bij de zojuist beschreven kontinue vestibulaire en kontinue kon-
flikterende experimenten, na stopzetten van de scbommel- en trommel-
bewegingen en uitgeschakeld laten van bet licht, de eventuele aanwezig-
heid nagegaan van een na-effekt in de vorm van spontane sinusoidale 
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Fig. 5-4. Illustratie van het enige posltLeve na-effekt na gekombi-
neerde optische en vestibulaire prikkeling. De kontinue 
prikkel was in dit geval konflikterend. De vertikale lijn 
geeft het moment aan waarop de beweging wordt beeindigd 
en het licht uitgeschakeld. Registratie 1 en 2 zijn kon-
tinu. Tussen 2 en 3 is een interval van 1 minuut, tussen 
3 en 4 van 4 minuten, tussen 4 en 5 van 8 minuten, tussen 
5 en 6 van 10 minuten. De laatste registratie (6), onge-
veer 32 minuten na het stoppen van de schommel, vertoont 
nog een gering na-effekt. 
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oogbewegingen. 
Van de vijf kontinue vestibulaire en de vijf kontinue konflikte-
rende experimenten was slechts in een konflikterend experiment een 
duidelijk na-effekt aanwezig. De andere experimenten vertoonden na 
afloop van de schommel en trommelbewegingen slechts snelle slagen of 
een minimaal na-effekt. 
Ret enige wel aanwezige na-effekt was bijzonder fraai, fraaier dan 
in enig ander in dit proefschrift beschreven experiment (Fig. S-4). 
Vijfentwintig sekonden na stopzetten van de schommel en trammel en 
uitschakelen van het licht verschenen de eerste bij benadering sinuso-
idale spontane oogbewegingen. Amplitudes en periodes weken niet veel 
a£ van die tijdens de konflikterende situatie. Na twaalf minuten werd 
het beeld enigszins vertroebeld door snelle slagen (Fig. 5-4). 
Met geleidelijk afnemende amplitude bleef het na-effekt echter in 
episodes waarneembaar tot ruim 30 minuten na het stoppen van de 
schommelbeweging. 
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HOOFDSTUK 6 
DISKUSSIE 
£i~u~oid~l~ 1i~e~i!e_v~r§n~l!iQg~n 
Zeals uit de beschrijving van de resultaten in de drie voorafgaande 
hoofdstukken is gebleken, kon "habituatie" van vestibulo-oculaire reak-
ties alleen aangetoond worden bij de statoliet-oculaire reflex tenge-
volge van kontinue prikkeling van de statolieten door sinusoidale li-
neaire versnellingen op de parallelschommel. Het habituatie-effekt 
kwam vooral in de eerste 30 minuten sterk tot uiting en werd na enige 
uren bij de meeste proefdieren geleidelijk aan minder (Fig. 3-J en 
Tabel 3-2). Het was niet specifiek voor de kontinu gebruikte schommel-
frekwentie; ook voor bogere en lagere frekwenties kon bet worden waar-
genomen (Fig. 3-S). 
Opvallend in Fig. 3-S is bet vrijwel gelijkvormige verloop van de 
grafieken van de gains v66r en na zeventien uur kontinu schommelen. 
Kennelijk is de mate van habituatie voor alle gebruikte frekwenties 
ongeveer gelijk, ondanks bet feit dat alleen kontinu geschommeld werd 
met de frekwentie 0,35 Hz. 
De sinusoidale lineaire versnelling op de parallelscbommel is 
voor bet konijn geen fysiologiscbe prikkel. Het is als patroon een 
nieuwe, onbekende sensatie, waarvan voorstelbaar is dat bet konijn er 
nag voor kan habitueren. Aan de andere kant zullen tijdens de lokomotie 
van bet konijn stellig komplexe lineaire versnellingen optreden. Een 
komponent als gebruikt op de parallelschommel (0,35 Hz) zal in deze 
natuurlijke bewegingen wel aanwezig zijn, doch in welke mate dit bet 
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geval is is onbekend. 
Bij alle konijnen die gedurende vele uren kontinu op de parallel-
schommel werden geschommeld werd de amplitude van de door de statoliet-
oculaire reflex geinduceerde oogbeweging aan het begin van het experi-
ment kleiner. 
In dit verband moet ook bet onderzoek van Baarsma (1973) genoemd 
worden, waarin konijnen aan kortdurende (enkele sekonden) sehommelingen 
op de parallelsehommel werden onderworpen. Elk proefdier werd met vele 
verschillende frekwenties en sehommelamplitudes onmiddellijk aehter 
elkaar, zowel sagittaal (voor-aehterwaarts) als transversaal (zij-
waarts) gesehommeld. Onder andere werd oak transversaal gesehommeld met 
de frekwentie 0,35 Hz bij een schommelamplitude van 20 em. De gemiddel-
de gain bedroeg in dit geval 0,12, dat is bijna 50% lager dan de gemid-
delde aanvangsgain (0,22) in ons vierentwintig uurs experiment. Het 
is ruim 28% lager dan de gemiddelde gain (0,16) die wij vonden bij 
aanvang van bet kontinu sehommelen gedurende zeventien uur na eerst 
kortdurend gesebommeld te hebben bij frekwenties onder en boven de 
kontinu gebruikte frekwentie. Hieruit valt af te leiden dat de metingen 
van Baarsma beinvloed zijn door gedeeltelijke habituatie. Aan zijn me-
tingen bij 0,35 Hz waren immers reeds metingen bij andere frekwenties 
en amplitudes voorafgegaan. Hoewel Baarsma de voorzorg nam om elke 
prikkel zo kart mogelijk te laten duren (minder dan 10 periodes) is 
bet kennelijk niet mogelijk op deze wijze babituatie te voorkomen, 
gezien bet steile verloop van de habituatie juist aan bet begin en de 
overdraeht naar andere frekwenties. Dit betekent waarsehijnlijk dat 
bet absolute niveau van de door Baarsma gevonden gain over bet gebeel 
geldt voor een gehabitueerd proefdier. 
Daarentegen werd in ons vierentwintig uurs experiment onmiddellijk 
met de frekwentie 0,35 Hz en schommelamplitude 20 em gesehommeld. In 
de experimenten waarbij door ons gedurende zeventien uur kontinu ge-
sebommeld werd met de frekwentie 0,35 Hz en scbommelamplitude 20 em 
werd voorafgaand gesehommeld met zeven verschillende frekwenties bij 
een scbommelamplitude van 20 em. Bij alle zeven frekwenties lagen de 
gemiddelde gains beduidend boger dan die van Baarsma. De eerste en 
tevens laagste frekwentie die door ons gebruikt werd was 0,12 Hz. Ook 
hiervan was de gemiddelde gain (0,4) boger dan de gemiddelde gain (0,23) 
van Baarsma bij 0,11 Hz. (Alvorens laatstgenoemde met deze frekwentie 
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ging schommelen had hij reeds met twee lagere frekwenties elk bij vijf 
schommelamplitudes totaal 10 schommelingen uitgevoerd. De proefdieren 
hadden dus de gelegenheid gehad om te habitueren.) Zijn konklusie dat 
de gain van de statoliet-oculaire reflex onder invloed van sinusoidale 
lineaire versnellingen sterk frekwentie afhankelijk is en zelfs voor 
de laagst gebruikte frekwentie laag is en voor de hogere frekwenties 
zeer sterk daalt, kon overigens door ons worden bevestigd. 
Een opmerkelijk verschijnsel van onze kontinue experimenten was de 
verandering van de fasehoek die bij alle experimenten optrad. Deze 
faseverschuiving was weer niet specifiek voor de kontinu gebruikte 
frekwentie en verliep het snelst in de eerste uren van het experiment, 
doch bleef daarna permanent aanwezig. De grootste verschuiving trad 
op bij de laagst gebruikte schommelfrekwentie en de kleinste bij de 
hoogste frekwentie, hetgeen in Fig. 3-6 tot uiting komt in een totaal 
verschillende belling van de relatie frekwentie-fasehoek v66r en na 
de kontinue schommelperiode. Een duidelijke relatie tussen gain- en 
faseverloop kon niet worden aangetoond. In alle acht vierentwintig 
uurs experimenten werd binnen de tijd van het experiment een eindniveau 
bereikt. (Dit was niet het geval bij de vier experimenteD die slechts 
gedurende 17 uur kontinu werden gescho~meld.) 
De gemiddelde achterstand van de oogbeweging ten opzichte van de 
schommelbeweging in ons vierentwintig uurs en zeventien uurs kontinue 
experiment bedroeg in de aanvang respektievelijk 59 en 63° en kwam 
dus vrijwel overeen met de 62° die Baarsma (1973) in zijn onderzoek 
vond voor de frekwentie 0,35 Hz en een schommelamplitude van 20 em. 
Het algemene verloop van de fase v66r het kontinue schommelen komt 
in het door ons gebruikte frekwentiegebied redelijk overeen met dat 
gevonden door Baarsma, hoewel de laatste bij de laagste door ons ge-
bruikte frekwentie (0, 12 Hz) een t-.'at geringere fase-achterstand (ca. 30°) 
vond dan wij (ca. 50°). Mogelijkerwijs duidt dit op een zekere ver-
schuiving in de richting van fasevoorlopen (minder achterlopen) bij 
Baarsma's gemiddelde resultaten. Gezien de flinke spreiding en het 
geringe aantal van onze experimenten mag hier niet veel betekenis aan 
worden gegeven. Daar bovendien de fasehoek verandering in tegenstelling 
tot de gain vermindering niet in de loop van minuten doch van uren op-
treedt is het minder waarschijnlijk dat Baarsma's resultaten hierdoor 
in sterke mate zijn beinvloed. 
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Zeer opmerkelijk is bet feit dat de totale verschuiving van de 
faserelatie in de loop van vierentwintig uur gemiddeld precies 90° 
bedroeg (van 59° achterstand tot 31° voorsprong), althans voor de kon-
tinu gebruikte schommelfrekwentie. Ret verloop in de individuele expe-
rimenten verschilde bier niet veel van. De vraag is of deze 90° een 
toevalligheid of een essentiele vondst is. De verschuiving van 90° 
(in de richting van voorlopen) zou verklaard kunnen worden indien bet 
maculasignaal niet langer de positie, doch de snelheid van de otolie-
ten zou representeren. In dit verband zijn de observaties van Vidal et 
al (1971) omtrent de ontladingspatronen van primaire afferenten van 
otolietorganen van de kat van belang. Deze auteurs vermeldden dat 
tijdens dynamische prikkeling een aantal units, naast tonische, duide-
lijke fasische eigenschappen vertoonden. Een enkele unit gedroeg 
zich zelfs zuiver als een snelheidssensor, dat wil zeggen dat het 
ontladingspatroon 90° voorliep op de hoekpositie van de kop. Aflei-
dingen van booggang units waren volgens de auteurs uitgesloten. 
De mogelijke aanwezigheid van fasische units in de maculae opent 
de mogelijkheid voor een elegante verklaring van de door ons waarge-
nomen fasehoekverandering. Men zou zich b.v. voor kunnen stellen dat 
de verhouding fasisch - tonisch reaktiepatroon zich in de loop van 
kontinue prikkeling zou kunnen wijzigen ten gunste van de fasische 
reaktie. Een dergelijke verklaring draagt echter vooralsnog een spe-
kulatief karakter. 
De door ons gevonden verandering in faserelatie is nooit eerder 
beschreven. De literatuur omtrent faserelaties tussen parallelschommel-
en oogbeweging is tamelijk verwarrend, aangezien de auteurs veelal 
niet aangeven hoe zij het faseverschil definieren. 
Als beschreven in Hoofdstuk 3, gaan wij uit van het kompensatoire 
karakter van de oogbeweging. Schommelt het konijn transversaal, dan 
is op het moment van maximale uitwijking naar rechts de versnelling 
op de kop maximaal naar links gericht. De otoliet zal achterblijven en 
dus naar rechts uitwijken. Dit komt overeen met een belling van de 
kop met de rechterzijde naar beneden, hetgeen tot een kompensatoire 
oogbeweging (bij bet konijn) van het rechteroog naar boven meet leiden. 
De fasehoek wordt door ons dus gedefinieerd als bet verschil tussen 
de maximale schommeluitwijking naar rechts en de maximale oogbeweging 
naar boven, en vice versa. Voor de op de rug liggende mens kan men op 
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deze wijze beredeneren dat maximale schommeluitwijking naar rechts 
funktioneel leidt tot een kompensatoire oogbeweging naar links, indien 
men althans aan mag nemen dat de maculo-oculaire reflexen in een bete-
kenisvol koOrdinatensysteem funktioneren in liggende houding. 
Jongkees en Philipszoon (1960) geven aan dat er een gemiddeld 
faseverschil van 64° bestond bij bet transversaal schommelen van ko-
nijnen (schommelperiode 2,2 sec). De richting van dit faseverschil 
geven zij niet aan, oak de figuren laten door bet ontbreken van een 
richtingsindikatie bier omtrent geen duidelijke konklusie toe. Op 
grand van onze eigen en Baarsma's (1973) resultaten nemen wij aan dat 
bet een fase-achterstand betrof. 
Correia en Guedry (1964) maten faserelaties bij de liggende mens 
(schommelperiode 3,6 sec). Hun resultaten, vertaald in onze definitie, 
duiden op een fase-achterstand van ca. 100°. 
Kornhuber (1966) geeft in zijn grate review aan dat laag frekwent 
parallelschommelen regelmatig voorlopen van de ogen veroorzaakt. 
Literatuurbronnen en definitie worden door hem niet gegeven doch in een 
persoonlijk kontakt met ons beriep Prof. Kornhuber zich op Correia en 
Guedry (1964). Wij houden bet erop dat bier sprake is van een termi-
nologisch verschil. 
Scholtz (1972) spreekt oak over voorlopen van de oogbeweging bij 
de liggende mens. Jammer genoeg laat ook bij hem tekst noch figuur 
konklusies toe omtrent de wijze waarop hij dit definieert. 
Meer indirekte gegevens over de werking van de otolietorganen bij 
de mens zijn verzameld door Meiry (1965). Hij mat bet faseverschil 
tussen subjektieve snelheidssensatie en objektieve snelheid van de 
schommel. Hoewel deze relatie vrij wat mogelijkheden voor fouten biedt 
komen zijn resultaten aardig overeen met de faserelaties gevonden door 
Baarsma (1973); in bet door de laatste en door ons gebruikte frekwen-
tiegebied vond Meiry altijd een achterlopen. 
Wij betwijfelen of een fasevoorlopen op de parallelschommel, val-
gens onze definitie, ooit eerder betrouwbaar gedokumenteerd is. 
Of en hoelang de habituatie na beeindiging van bet schommelen 
blijft bestaan (retentie) is een vraag die een aparte serie experimen-
ten behoeft. De drie voorlopige onderzoekingen zoals beschreven aan 
het einde van Hoofdstuk 3 lijken wel te wijzen in de richting van 
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retentie van habituatie. 
van 
Men mag 
1 - 10° 
veronderstellen dat rotatoire bewegingen met een amplitude 
en een frekwentie van 0,17 Hz binnen het fysiologische 
bewegingspatroon van een konijn vallen. Habituatie voor dergelijke 
bewegingen lijkt funktioneel ongewenst, en zou indien aanwezig ver-
moedelijk al opgetreden zijn voorafgaand aan de huidige experimenten, 
in de loop van het leven van het dier. 
De amplitudes van de door de vestibulo-oculaire reflex geindu-
ceerde oogbeweging van alle zeven proefdieren op de torsieschommel 
(amplitude 10°) en van alle vijf proefdieren in de vestibulaire proef-
situatie van bet kontinue vestibulaire experiment (amplitude 1°) werden 
in de eerste uren van bet experiment grater. In een torsieschommel-
experiment bleef dit hogere niveau gehandhaafd. In de zes andere 
torsieschommelexperimenten trad er weer een daling op die voor vier 
experimenten doorging tot onder bet aanvangsniveau. Een hiervan leek 
na 24 uur een eindniveau te bebben bereikt, de drie anderen leken na 
vierentwintig uur nog niet aan bet einde van hun daling gekomen te zijn. 
Wij laten bet in bet midden of dit habituatie genoemd meet worden. De 
response afname is stellig niet vergelijkbaar met die gevonden voor de 
parallelscbommel in de eerste 10-30 minuten. 
Bij twee van de zes experimenten, die na een aanvankelijke stijging 
weer gingen dalen, leek na 24 uur een eindniveau opgetreden te zijn 
dat nog boven de aanvangswaarde lag. 
De stijging van de gain van de vijf proefdieren die geschommeld 
werden met amplitude 1° vertoonden een heel ander verloop. Na een 
aanvankelijke matige stijging gedurende meer of mindere uren verliep 
de stijging ineens veel steiler naar een boger niveau, dat gedurende 
I 1~-15! uur gebandhaafd bleef. Hierna trad weer een duidelijke daling 
op naar een niveau dat gelijk of tech neg hager was dan bet niveau van 
de eerste uren. Bij deze laatste vijf proefdieren is er dus beslist 
geen sprake van habituatie, de periodes van de toegenomen gains menen 
wij te kunnen toeschrijven aan een circadian effekt, mede ook op 
grand van bet licht-donker schema in het proefdierenverblijf, zeals 
beschreven in Hoofdstuk 3. 
De dicbtsbijliggende torsiescbommelfrekwentie gebruikt door 
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Baarsma (1973) bedroeg 0,19 Hz. Bij een amplitude van 10° vond hij 
een gemiddelde gain van 0,62 en voor een amplitude van 1° van 0,33. 
Beide waarden zijn boger dan onze aanvangsgains bij 0,17 Hz die 
respektievelijk 0,24 en 0,25 bedroegen. Na enkele uren schommelen met 
een amplitude van 10° liep de gain op tot rand 0,40 (Fig. 4-1). 
Gezien voorts de aanzienlijke spreiding en zelfs een mogelijk circa-
dian effekt willen wij aan de absolute groottes van de getallen en 
de verschillen met die van Baarsma niet al te veel betekenis hechten. 
Goetmakers (1968) deed torsieschommelexperimenten bij de kikker 
(Rana temporaria). Gedurende de oscillaties werd de aktiviteit (samen-
gestelde aktiepotentialen) van de nervus ampullaris lateralis gemeten. 
De amplitude van de torsieschommel werd gevarieerd van 1 tot 30°, 
bij de gebruikte frekwentie van 0,4 Hz bedroeg de piek hoeksnelheid 
dus 2,5 tot 75°/sec. De aanvankelijke grate uitslagen van de registra-
ties die onder deze omstandigheden werden verkregen bleken bij gelijk 
blijvende schommelamplitude reeds tijdens de eerste sinusoidale bewe-
gingen aanzienlijk kleiner te worden en asymptotisch een bepaalde 
eindwaarde te naderen. Dit werd door Goetmakers adaptatie genoemd; 
van vestibulaire habituatie mag volgens hem pas gesproken worden als 
het zgn. patrooncentrum (waarover verderop meer) is aangesproken. Bij 
een amplitude van 30° vend hij over 20 proefdieren een gemiddelde 
adaptatie van 72% ± 21%. Er werd ruim vier minuten geschommeld. Twee 
proefdieren die geschommeld werden bij een amplitude van 5° gaven een 
uiteindelijke adaptatie van respektievelijk 63 en 47% te zien. E€n 
ander proefdier werd geschommeld met amplitudes die met stappen van 
5° werden vergroot. De torsieschommel bewoog met tijdsintervallen van 
ca. 1 minuut bij elke gebruikte amplitude gedurende twee periodes. 
Begonnen werd met de amplitude 5°, hiervoor bedroeg de adaptatie 23%. 
Bij elke volgende amplitude werd een sterkere adaptatie gevonden. 
Goetrnakers konkludeerde hieruit dat de mate van reduktie toenam bij 
vergroting van de amplitude c.q. van de stimulus. Voorts werd bet her-
stel van de prikkelbaarheid onderzocht nadat volledige adaptatie was 
bereikt. Bij 20 kikkers die geadapteerd werden bij een schommelampli-
tude van 10° was na een rustperiode van circa 5 minuten een volledig 
berstel van de gevoeligheid van bet orgaan ingetreden. Ret herstel 
duurde gemiddeld !anger (nl. 5 minuten) dan bet bereiken van volledige 
adaptatie (nl. gemiddeld 2 minuten). 
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De resultaten van Goetmakers komen niet overeen met die uit ons 
onderzoek. Angulaire oscillaties bij 10 en 1° amplitude en frekwentie 
0,17 Hz konden bij bet konijn geen afname van de vestibulo-oculaire 
reakties teweegbrengen. De oorzaak biervan zou natuurlijk bet verscbil 
in proefdier kunnen zijn. De term adaptatie, die door Goetmakers 
wordt gebruikt, lijkt ons niet juist zoals reeds in Hoofdstuk I is 
gezegd op grand van bet experimentele werk van Goldberg en Fernandez 
( 1971) en verdere li teratuurgegevens. 
De afleidtechniek van Goetmakers (baakelektrode om de zenuw als 
geheel) geeft belaas geen direkte informatie omtrent de aktiepotenti-
aalfrekwentie in geisoleerde, individuele afferenten, zoals b.v. wel 
in de onderzoekingen van Goldberg en Fernandez (1971) bet geval is. 
Deze beperking geeft aan zijn waarnemingen ons inziens een minder 
definitief karakter. 
De oogbeweging liep in ons onderzoek bij een amplitude van 10° en 
een frekwentie van 0,17 Hz, bij aanvang van bet experiment gemiddeld 
15° v66r op de scbommelbeweging. Baarsma (1971) vond bij een frekwentie 
van 0,19 Hz en eenzelfde amplitude een fasevoorlopen van 11,5°, betgeen 
dus go·ed overeenkomt. 
Bij een amplitude van 1° (frekwentie 0,17 Hz) vonden wij bij aan-
vang van het experiment een gemiddeld voorlopen van de oogbeweging van 
30°, dit was bij Baarsma !S0 (frekwentie 0,19 Hz). 
Bij de schommelamplitude van 10° bleef er gedurende de hele vieren-
twintig uur een fasevoorlopen bestaan, terwijl bij de schommelampli-
tude van 1° in alle vijf de experimenten na een aantal uren een fase-
achterlopen optrad. Voor deze merkwaardige waarneming hebben wij geen 
voor de hand liggende verklaring. 
YeESEhil_ig gaQi~u~t!e_v~OE ro~a~o!r~ ~n_s!n~s~i~a!e_b~w~g!ngeg 
Terwijl in alle gevallen bij parallelschommelen een snelle (binnen 
10 - 30 minuten) habituatie van de maculo-oculaire reflexen optrad, 
was van een dergelijk verloop op de torsieschommel nimmer sprake. 
Integendeel trad bier aanvankelijk een duidelijke verbetering van de 
reakties op. Aangenomen dat habituatie een proces is met fysiologische 
betekenis, dan zou men dit verschil als volgt kunnen verklaren. Oog-
bewegingen opgewekt door rotatie (cristo-oculaire reflexen) zijn 
kompensatoir, dus nuttig van aard: bet retinale beeld wordt er zoveel 
so 
mogelijk mee gestabiliseerd. Een habituatie aan dergelijke reflexen 
moet dan ook funktioneel zeer ongewenst worden geacht, in bet bijzonder 
bij een dier als het konijn, dat geen fovea bezit en waarbij de oogbe-
wegingen voornamelijk van reflektoire aard zijn. Richtingsveranderin-
gen van de lineaire vektor zullen op de macula inwerken door stands-
veranderingen van de kop en door de lineaire versnellingen tijdens 
lokomotie. De eerste soort bewegingen zal zinvolle kompensatoire oog-
bewegingen oproepen, de tweede echter niet: torsiebewegingen tijdens 
sagittale versnellingen helpen immers niet om bet retinale beeld te 
stabiliseren, integendeel. De frekwentiekarakteristiek van de maculo-
oculaire reflexen lijkt hieraan reeds aangepast te zijn: bet systeem 
reageert veel minder goed op dynamische dan op statische veranderingen 
van de richting van de lineaire vektor (Baarsma, 1973). Een tweede 
mechanisme om ongewenste maculo-oculaire reflexen tegen te gaan zou 
kunnen bestaan in een habituatie voor persisterende dynamische lineaire 
versnellingen. Een interessante vraag is in hoeverre de voorafgaande 
leefwijze van de konijnen de maculo-oculaire reflexen zal beinvloeden. 
Onze konijnen waren grotendeels in kooien opgegroeid, met betrekkelijk 
geringe bewegingsvrijheid. Het zou interessant zijn na te gaan of 
dieren opgegroeid in pseudo vrije veld omstandigheden b.v. reeds aan-
stonds een geringe gain zouden vertonen van de maculo-oculaire reflexen. 
~oge!.iik_e!f~k~ ya~ ~s.tr~s~"_e!; ~a!:o::!s~l~ 
De proefsituatie waarin bet konijn zich bevond (immobilisatie) 
zou kunnen resulteren in een zekere mate van trstress" of kontinue 
11arousal". Aan de rol van arousal bij habituatie is door verschillende 
auteurs aandacht gegeven. 
Crampton en Schwam (1961) konden bij de kat tijdelijk de habitua-
tie van de vestibulaire nystagmus voor rotatoire stimuli gedeeltelijk 
doen verdwijnen door een bel te laten rinkelen. Een kontinue 11arousal" 
door elektrische prikkels op de huid kon habituatie niet voorkomen. 
Voorts konkluderen zij dat een afname in de alertheid van bet proefob-
jekt niet geheel verantwoordelijk is voor de afname in de vestibulaire 
reaktie en dat er andere onbekende faktoren zijn die daarbij een 
krachtige rol spelen. 
Crampton (1964) toonde aan dat habituatie voor angulaire versnel-
lingen zelfs optrad als een kat kontinu in hoge staat van alertheid 
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werd gehouden met d-arnphetamine. Hood en Pfaltz (1954) onderwierpen 
konijnen aan rotatoire stimuli die bestonden uit een 10 sekonden duren-
de acceleratie van 5°sec- 2 , gevolgd door een periode van 60 sekonden 
draaien met een konstante snelheid waarna tot slot een deceleratie volg-
de van 5°sec- 2 tot de ruststand. Vier konijnen die voor deze stimuli 
gehabitueerd waren werden met adrenaline ingespoten. Bij alle konijnen 
werd de habituatie minder, doch verdween niet. Bovendien was dit her-
stel slechts tijdelijk en toen de dieren de volgende dag weer getest 
werden bleken de responses weer tot hun habituatie niveau van v66r de 
adrenaline toediening teruggekeerd te zijn. Wendt (1952) kon bij alerte 
mensen in bet danker geen habituatie voor rotatoire stimuli verkrijgen; 
trad er wel habituatie op, dan was dit volgens hem te danken aan een 
gemis aan ruimtelijke orientatie. 
Bovengenoemde waarnemingen wijzen er op dat het gebrek aan habi-
tuatie in onze torsieschommelexperimenten niet geweten kan worden aan 
kontinue arousal, daar de laatste kennelijk niet in staat is habitua-
tie op den duur te voorkomen in situaties waarin deze door andere au-
teurs aangetoond kan worden. 
Bovendien deed bij onze parallelschommelexperimenten de meest uit-
gesproken habituatie zich juist tijdens de eerste minuten van de 
schommeling voor; een tijdstip waarop men kan verwachten dat de arousal 
een hoogtepunt bereikt. 
Al met al lijkt een belangrijke invloed van stress op onze resultaten 
vrij onwaarschijnlijk. 
§igu~o~d~l~ ~ngu1a~r~ ~eEsge1l!ngeg !n_k2mQigaEi~ met 2PEi~c~e_pEitk~-
1igg~n 
In zowel de kontinu vestibulaire als de kontinu konflikterende 
experimenten verbeterden de reakties tengevolge van vestibulaire, op-
tokinetische, harmonische en konflikterende prikkelingen in de loop 
van de vierentwintig uur dat het experiment duurde. 
In beide soorten kontinue experimenten was de harmonische gain het 
hoogste, dan volgde de optokinetische en vervolgens de konflikterende 
gain. De vestibulaire gain was het laagst. 
De gains van genoemde vier proefsituaties leken in het kontinu 
vestibulaire experiment steeds iets hager te liggen dan die in het 
kontinu konflikterende experiment. Wel had er in de konfliktsituatie 
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een snellere stijging plaats van de optokinetische gain dan in bet 
vestibulaire experiment. Oak bet optreden van pieken in de vestibulaire 
proefsituatie van bet konflikterende experiment was afwijkend ten op-
zichte van bet gedrag van de vestibulaire proefsituatie in het kontinu 
vestibulaire experiment. De tijdstippen van optreden van deze pieken 
kwamen vrijwel overeen met bet optreden van de snellere stijging en 
de snelle afname van de gain in de vestibulaire proefsituatie van het 
kontinu vestibulaire experiment. Enkele idee€n over deze waarnemingen 
zijn reeds in Hoofdstuk 5 weergegeven. 
Verrassend was vooral de duidelijke toename van de optokinetische 
gain in bet kontinu vestibulaire experiment. Dat deze toename alleen 
tot stand zou komen door de bijna vierentwintig uur bestaande vesti-
bulaire prikkeling lijkt niet waarschijnlijk gezien bet feit dat er 
oak een toename van deze optokinetische gain was in bet kontinu konflik-
terende experiment. Een betere veronderstelling lijkt het dat hoofd-
zakelijk de gedurende een minuut om bet half uur bestaande optokineti-
sche prikkel verantwoordelijk was voor de beschreven toename. De ande-
re prikkels zouden dan mogelijk een meer of mindere bijdrage kunnen 
leveren. In ieder geval trad er geen habituatie van de optokinetische 
responses op, hetgeen in overeenstemming is met de bevindingen van 
Fernandez en Riesco-MacClure (1963) en Miyoshi et al (1973), zeals 
beschreven in Hoofdstuk 1. Mogelijk ten overvloede moet wel opgemerkt 
worden dat de proefsituaties in deze twee genoemde onderzoekingen elk 
zeer verschillend waren ten opzichte van onze proefsituatie. Evenals in 
ons onderzoek vinden oak Miyoshi et al een duidelijke toename van de 
optokinetische responses, hetgeen door hen als een positief leerproces 
wordt beschouwd. 
De aanvangsgain in de harmonische proefsituatie van het kontinu 
vestibulaire experiment bedroeg ca. 0,6, in bet kontinu konflikterende 
experiment was dit 0,51. Baarsma (1973) vond bij kortdurende prikkeling 
in zijn harmonische situatie (frekwentie 0,19 Hz; amplitude 1°) een 
waarde van 0,62 en in zijn vestibulaire situatie 0,33. Zijn bevinding 
dat de gain in de vestibulaire situatie bij de amplitude 1° lager is 
dan de gain in de harmonische situatie komt dus overeen met de onze. 
Bovendien blijft dit verschil bestaan gedurende de hele vierentwintig 
uur van bet experiment. 
In de vestibulaire proefsituatie van bet kontinu konflikterende ex-
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periment (deze situatie bestond dus om het half uur gedurende ca. 
1 minuut) bleef de oogbeweging gedurende bet hele experiment (de ampli-
tude was steeds 1°) tussen de 20 en 30° voorlopen op de schommelbewe-
ging. Dit is een iets grotere voorsprong dan de 10 - 20° in de torsie-
schommelexperimenten met amplitude 10°. 
De eerder gedane bevinding (oak door Baarsma, 1973) dat bij toename 
van de amplitude bet faseverschil afneemt gold dus ook bier voor de 
duur van bet hele experiment. Wel is het zo dat de puur vestibulaire 
proefsituatie in het kontinu konflikterende experiment gedurende de 
hele vierentwintig uur van het experiment slechts totaal ca. 48 minuten 
heeft bestaan. Achtenveertig minuten na aanvang van het kontinu vesti-
bulaire experiment waarin op 3 minuten na (3 andere proefsituaties) 
de vestibulaire proefsituatie bestond liep de oogbeweging in vier van 
de vijf experimenten nog ruim 20° voor op de schommelbeweging. In het 
vijfde experiment bedroeg deze voorsprong iets minder dan 10°. We weten 
dus niet wat er met de vestibulaire oogbeweging in het kontinu konflik-
terende experiment gebeurd zou zijn als het de gelegenheid had gehad 
om totaal zo'n drie uur te kunnen bestaan, Na gemiddeld drie uur liep 
immers de vestibulair geinduceerde oogbeweging in bet kontinu vesti-
bulaire experiment in fase met de schommelbeweging. De verschillen 
in faseverloop tussen kontinu vestibulaire en kontinu konflikterende 
experimenten moeten wel door een centraal mechanisme verklaard worden, 
aangezien de bewegingsprikkel voor bet labyrint als zodanig in beide 
situaties volkomen identiek is! 
In de optokinetische proefsituaties van bcide kontinue experimen-
ten werd steeds een achterlopen van de oogbeweging ten opzichte van de 
trommelbeweging gevonden. In de kontinu konflikterende experimenten 
was dit achterlopen iets minder dan in de kontinu vestibulaire expe-
rimenten. De fase-achterstanden aan bet begin van de experimenten 
waren geheel in overeenstemming met de bevindingen uit de kortdurende 
experimenten van Collewijn (1969). 
De oogbeweging tengevolge van harmonische prikkeling liep in het 
kontinu vestibulaire experiment bij aanvang gemiddeld 5° achter op de 
schommelbeweging. Deze achterstand bleef gedurende vrijwel het gehele 
verdere experiment bestaan. In bet kontinu konflikterende experiment 
was steeds een 5° voorlopen van de oogbeweging. Baarsma vond tijdens 
zijn kortdurende harmonische prikkelingen een voorsprong van de oogbe-
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weging van 1,1° (amplitude 1°; schommelfrekwentie 0,19 Hz). Dever-
scbillen tussen de diverse uitkomsten zijn gering en hebben waarscbijn-
lijk geen reete betekenis. 
~d.Q.e:gd~m 
Tijdens bet persklaar maken van dit proefschrift verscheen een korte 
mededeling van Gonshor en Jones (1973) betreffende de modifikatie van 
booggang-oculaire reflexen bij de mens door konflikterende optische 
informatie. Hun resultaten kunnen als volgt worden samengevat: 
1. De vestibulo-oculaire gain bij rotatie met 1/6 Hz (snelheid 
60°/sec) in duisternis vertoonde geen habituatie bij prikkeling ge-
durende 1 uur op 3 achtereenvolgende dagen. 
2. Indien dezelfde prikkel werd toegediend met toevoeging van 
konflikterende optische informatie (omkering door middel van een 
spiegel), verminderde tengevolge hiervan de gain van de vestibulo-
oculaire reflexen (weer gemeten in duisternis) met ca. 25%. 
3. Bij zeer langdurige (28 dagen) kontinue links-recbts omkering 
van de visuele informatie (door middel van prismabrillen) nam de puur 
vestibulo-oculaire gain voor dezelfde rotatie (in duisternis) eerst 
af tot nul (in 4-7 dagen), waarna de reflex met omgekeerd teken en 
toenemende gain weer verscheen. Na 28 dagen had deze "omgekeerde11 
booggang-oculaire reflex een gain van ca. 50% van de originele gain. 
Onze resultaten zijn in overstemming met 1, doch niet met 2. Omtrent 
3 kunnen wij gezien de beperkte duur van onze experimenten geen uit-
spraak doen voor bet konijn. 
!h~ore~i~cbe_b~ngd~ring ~a:9 Qe_iQt~rgk!i§ !U~s~n_v~s!i~ubo:ofubair: 
~n_oEt2kin§tis£h_sys~e§m 
Bij de gekombineerde prikkeling van bet optokinetische- eri bet 
vestibulo-oculaire systeem zal bet eindresultaat van harrnonische-
en konflikterende prikkeling tot stand komen door interaktie tussen 
deze systernen. Men kan proberen te voorspellen hoe bij een gegeven 
optokinetische gain (G
0
) en vestibulaire gain (Gv) de harmonische (Gh) 
en konflikterende gain (G ) zullen zijn. In de eerste plaats zal hier-
c 
bij worden aangenomen dat de interaktie lineair is, en b.v. saturatie 
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verschijnselen afwezig zijn. Gezien de kleine gebruikte amplitude (1°) 
is deze aanname redelijk. Ret optokinetische systeem wordt bij een 
frekwentie van 0,17 Hz en amplitude 1° belast met een topsnelheid van 
2TI x 0,17 = 1,07°/sec. Dit betekent dat bet lineaire bereik van de 
optokinetiscbe reflex juist niet overscbreden wordt (Collewijn, 1969). 
Verder zal geen rekening worden gebouden met fasefouten en delays, 
daar slecbts een eerste benadering wordt nagestreefd, Het vestibulo-
oculaire systeem is een open-loop systeem, dus een systeem zonder 
feedback. Ret labyrint wordt niet geinformeerd over de mate waarin bet 
cog een kompensatoire beweging uitvoert. Dit in tegenstelling tot bet 
optische systeem. Ret oog beweegt en ziet immers tegelijk bet resul-
taat van deze beweging. Het optokinetische systeem is dus een typisch 
closed-loop systeem. De input voor bet optiscbe systeem wordt gevormd 
door de totale retinale beweging relatief ten opzicbte van de visuele 
omgeving, onverscbillig of deze beweging tot stand komt door beweging 
van de omgeving, van bet dier als geheel op de schommel, of door (b.v. 
vestibulair opgewekte) beweging van het oog zelf. 
Voor de harmonische interaktie kan men het volgende veronderstel-
len. Door bet vestibulaire systeem wordt voor een prikkel van 1° een 
reaktie van Gv graad opgewekt. Di t betekent, dat veer het optokinetische 
systeem als prikkel overblijft een beweging (1 - Gv) graad. Hiervan 
zal optokinetisch G
0 
(1 - Gv) gekompenseerd worden. 
De totale kompensatie zou dus bedragen: 
(I ) 
Voor de konflikterende situatie kan men de volgende redenering houden. 
De vestibulaire prikkel zal leiden tot een (potentiele) reaktie gelijk 
aan Gv graad. 
De optische prikkel wordt dan (gezien de tegengestelde richtingen) 
gelijk aan,(l + Gv) graden. Hiervan wordt optokinetisch gekompenseerd 
(1 + Gv) G
0
. Trekt men bier de vestibulaire reaktie (Gv) af, dan ver-
krijgt men de uitwijking uit de ruststand: 
G 
c 
Is G positief, dan vindt de reaktie plaats in de richting van de 
c 
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( 2) 
optische prikkel, is Gc 
Het grensgeval, waarbij 
G 
0 
negatief dan overweegt de vestibulaire reaktie. 
G = 0 zal zich voordoen indien: 
c 
Aangezien bij de door ons gebruikte prikkel G
0 
steeds grater is dan 
Gv valt te verwachten dat de konfliktsituatie steeds een optisch gedo-
mineerde response zal opleveren, hetgeen oak inderdaad altijd bet ge-
val was. 
Van de gekombineerde prikkelexperimenten was voor elk half uur 
een waarde van G
0 
en Gv bekend. Met behulp van de formules (1) en (2) 
werden hieruit geprediceerde waarden voor Gh en Gc berekend. Tezamen 
met de werkelijke waarden van Gh en Gc zijn deze uitgezet in Fig. 6-IA 
voor de kontinu vestibulaire situatie en in Fig. 6-JB voor de kontinue 
konfliktsituatie. Tussen voorspelde en aktuele waarden bestaat zowel 
voor de individuele punten als bet totale verloop een redelijke mate 
van overeenstemming. 
Tengevolge van fasefouten en delays (optokinetisch) zal de inter-
aktie tussen vestibulair en optokinetisch systeem in feite waarschijn-
lijk iets minder sterk zijn dan werd aangenomen in de gesimplificeerde 
afleiding hierboven. Formule (1) zal derhalve Gh enigszins overschatten, 
en (2) zal G enigszins te laag doen uitvallen. Deze tendens is inder-
c 
daad duidelijk zichtbaar in Fig. 6-1. 
De globale resultaten lijken niet duidelijk in strijd te zijn met 
de aannamens bij de gevolgde berekening, met andere woorden er zijn in 
de huidige situatie geen duidelijke aanwijzingen voor een niet-lineaire 
interaktie tussen de twee systemen. (Bij grotere amplitudes zal de 
interaktie aanmerkelijk gekompliceerder worden, daar het optokinetisch 
systeem op zichzelf dan al een niet-lineair gedrag zal vertonen.) 
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Fig. 6-1, Theoretisch berekende en werkelijk gerneten waarden voor 
gain in de harmonische en konflikterende situatie. 
Zie tekst. 
TIME CHDURSJ 
~a:e£f§k!eg,_p~tEO£nsegtEu~ 
Groen (1957) opperde voor bet eerst bet bestaan van een zgn. 
patrooncentrum. Indien men proefpersonen aan een lange periodieke 
bewegingsstimulatie onderwerpt, bij voorbeeld op een scbip in ruwe 
zee, dan zou van deze stimulatie een kopie in bet patrooncentrum 
worden opgebouwd. Deze kopie zou de penetratie van de signalen in de 
bogere bersenkernen tegenwerken en zou waken over alle reflexen die 
nodig zijn om de balans van een indivdu automatisch te waarborgen. 
Afhankelijk van de intensiteit en de samenstelling van de stimulus 
zou bet 5 minuten tot 3 dagen duren voordat de kopie van de beweging 
volledig is ontstaan. Men kan het belang en de kracht van de kopie 
aantonen door een passagier van een scbip aan land te brengen; de 
passagier heeft een onzekere gang en leapt op een wijze die geed is 
om de bewegingen van bet scbip te kompenseren. Het patrooncentrum zou 
er debet aan zijn dat men na een aantal dagen gewend is aan de bewe-
gingen van een schip, men wordt niet meer zeeziek. Wanneer men van 
scbip verandert, zodat er een ander bewegingspatroon is, is er geen 
gewenning meer. Ret patroon meet opnieuw worden opgebouwd en zolang 
dat niet gebeurd is, kan men opnieuw zeeziek worden. Groen veronder-
stelt de aanwezigheid van het patrooncentrum in de buurt van de 
vestibulaire kernen. 
Goetmakers (1968) meent dat de vestibulaire habituatie pas dan 
ontstaat als het patrooncentrum wordt aangesproken. 
Festen (1971) wijdt zijn dissertatie aan dit hypothetische pa-
trooncentrum. Hij onderwierp 35 proefpersonen gedurende J5 minuten 
in bet danker aan scbommelingen op de torsieschommel. De amplitude 
was steeds 15°, de periode van de schommelbeweging varieerde tussen 
3, 4, 8 eu 16 sekonden. Aan het einde van de 15 minuten scbommelen 
werd de scbommel in een uiterste stand gestopt. Gedurende bet halve 
uur dat het totale experiment duurde vend de registratie van de 
oogbewegingen plaats door middel van elektronystagmografie. Bij 10% 
van de proefpersonen werden na bet stoppen van de stimulatie oogbe-
wegingen gevonden die gelijk waren aan de sinusvormige oogbewegingen 
tijdens de stimulatie. Volgens Festen was er gedurende 15 minuten 
stimulatie een kopie van de sinusoidale beweging in bet bypothetiscbe 
patrooncentrum ontstaan. Dit patroon zorgde veer de postoscillatoire 
oogbewegingen. In zijn slotbescbouwing zegt Festen dat de patroon-
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centrum invloed slechts door minitieus onderzoek uit zijn kurven was 
te destilleren en dat de gevonden resultaten niet zo spektakulair waren 
als de vegetatieve verschijnselen die optreden bij bewegingsziekte. 
Hij meent dit verschil te moeten wijten aan bet feit dat volgens hem 
de bewegingsziekte voornamelijk een gevolg is van prikkeling van bet 
otolietensysteem, waarbij de invloed van de halfcirkelvormige kanalen 
slechts een kleine bijdrage !evert. Dit is oak de mening van de Wit 
(1953), doch niet die van Money (1970). In bet kader hiervan oppert 
Festen de mogelijkbeid dat juist bet onderzoek van de otolieten be-
langrijke gegevens over bet patrooncentrum kan opleveren. Het patroon-
centrum moet volgens hem worden gezien als een deel van bet habituatie 
mechanisme. 
Zoals in de desbetreffende hoofdstukken beschreven, werden oak door 
ons na-effekten gevonden na kontinue lineaire versnellingen en kontinue 
angulaire versnellingen; geen van de proefdieren vertoonde vegetatieve 
reakties die op bewegingsziekte zouden kunnen duiden. Volgens 
Pozerski (1921) zouden konijnen evenals cavia's, duiven en kippen 
imrnuun zijn voor bewegingsziekte. 
Vier van de acht parallelschommelexperimenten vertoonden een na-
effekt. Twee (nrs. 4 en 6) van deze vier dieren, waaronder degene met 
bet meest uitgesproken na-effekt (nr. 6, Fig. 3-8 C1, 2) vertoonden na 
24 uur geen habituatie meer. Bij de twee andere (nrs. 5 en 7) was de 
gain na 24 uur nog matig respektievelijk sterk verlaagd ten opzichte 
van de aanvangsgain. 
Van de vier dieren die na 24 uur parallelschommelen geen enkel 
na-effekt vertoonden waren er twee (nrs. 3 en 8) na 24 uur nag uitge-
sproken gehabitueerd, de twee andere (nrs. I en 2) in bet geheel niet 
meer. 
In de experimenteD met de torsieschommel werd na schommelen met 
!0° amplitude steeds een na-effekt gezien, na 1° amplitude echter 
slechts in een van de tien experimenteD. Van habituatie kon echter 
bij de torsieschommel nauwelijks gesproken worden. De huidige experi-
menten leiden dus niet tot duidelijke aanwijzingen omtrent een even-
tuele relatie tussen habituatie en na-effekten. 
In de experimenteD met sinusoidale angulaire versnellingen (10 en 
1° amplitude) werd geen habituatie gezien maar wel steeds een na-effekt. 
Een relatie tussen de mate van habituatie en de aanwezigheid van na-
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effekten is dus niet zondermeer aan te geven. 
Gezien bet karakter van de na-effekten moeten deze wel centraal van 
oorsprong zijn. Een perifeer na-effekt van mechanische aard in cupula 
of macula zou immers tot een na-effekt leiden met maximale intensiteit 
direkt na stoppen van de schommel en een snelle uitdemping. Gezien de 
overdemping van het cupula-endolymfe systeem is een dergelijke oscilla-
tie in de booggang overigens niet goed voorstelbaar. Veelal werd echter 
waargenomen dat de na-oscillaties pas op gang kwamen enige tijd na bet 
stoppen van de schommel (Fig. 5-4) of dat na een uitdoving de na-effek-
ten wederom optraden. In de meeste gevallen was de periodelengte van 
het na-effekt totaal verschillend van de gebruikte schommelfrekwentie 
(behalve in Fig. 5-4). Hoewel bet effekt dus waarschijnlijk centraal 
van oorsprong is, is het verband met de kontinu toegediende prikkel 
en met de mate van habituatie hieraan onduidelijk. Op grand van de 
huidige ervaringen bestaat dan ook geen aanleiding van een 11patroon-
centrumn bij het konijn te spreken, althans zijn er geen aanwijzingen 
dat bet schommelpatroon op specifieke wijze (b.v. met de juiste fre-
kwentie) wordt vastgelegd. Dit sluit natuurlijk geenszins uit dat een 
dergelijk mechanisme b.v. bij de mens wel zou kunnen voorkomen. 
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SAMENVATTING 
Inleiding (Hoofdstuk I) 
Response afname van vestibulo-oculaire reflexen na langdurige of 
herhaalde vestibulaire prikkeling is in de literatuur herhaaldelijk be-
schreven. Als prikkel is echter vrijwel altijd gebruik gemaakt van 
kontinue, vrij langdurige rotatie (draaistoelonderzoek in allerlei 
vormen) dan wel kalorische prikkeling. Hierbij vindt langdurige, gelijk 
gerichte prikkeling van de booggangen plaats, die niet erg fysiologisch 
is. Het effekt van een lang aangehouden, doch niet zeer intensieve 
oscillatoire draaibeweging, waarbij de bewegingsrichting dus voortdu-
rend wisselt! is vrijwel niet onderzocht. Gezien de funktionele bete-
kenis van de booggangreflexen (cristo-oculaire reflexen) bij de 
stabilisatie van bet netvliesbeeld is een response afname (veelal 
"habituatie" genoemd) bij aangehouden oscillatie a priori niet erg 
aannemelijk. 
Het effekt van lang aangehouden prikkeling van de otolietorganen 
(sacculus en utriculus) met sinusoidale lineaire versnellingen op de 
maculo-oculaire reflexen schijnt in her geheel niet onderzocht te 
zijn. 
Voorts is er weinig bekend over de rol die de visuele informatie 
(optokinetische reflexen) bij veranderingen van vestibulo-oculaire re-
flexen kan spelen. 
In dit proefschrift worden twee vragen experimenteel benaderd: 
I. Hoe gedragen de cristo-oculaire en maculo-oculaire reakties 
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zich tijdens een langdurig aangehouden sinusoidale versnelling van 
respektievelijk rotatoir (torsieschommel) en lineair (parallelschommel) 
karakter? 
2. Normaal werken cristo-oculaire en optokinetische systemen samen 
in harmonische zin, dat wil zeggen beide systemen vullen elkaar aan. 
In hoeverre is het mogelijk de cristo-oculaire reflexen te modificeren 
door gedurende vele uren optische informatie aan te bieden, die strij-
dig is (nl. omgekeerd van richting) met de normale situatie? 
Methodes (Hoofdstuk 2) 
Vestibulo-oculaire reakties werden nauwkeurig gemeten bij. alerte, 
vastgebonden konijnen. Oogbewegingen werden geregistreerd door middel 
van een sclerale induktie lus in een magnetisch wisselveld. Rotatoire 
sinusoidale versnellingen in bet horizontale vlak werden opgewekt met 
een torsieschommel (frekwentie 0,17 Hz, amplitude !0°). Lineaire 
sinusoidale versnellingen werden geproduceerd met een parallelschommel 
(frekwentiebereik 0,12- 0,62 Hz, echter als regel 0,35 Hz; amplitude 
20 em). Beide schornmels werden kontinu in slingering gehouden door 
een elektromagnetische bekrachtiging tijdens een onderdeel van elke 
periode. De ogen waren bedekt. 
In een derde opstelling was het mogelijk bet proefdier gelijktij-
dig of apart rotatoire vestibulaire en optische prikkels aan te bieden. 
(Beide met frekwentie 0,35 Hz en amplitude ! 0 ). De kombinatie kon in 
normale, harmonische samenstelling worden aangeboden (konijn beweegt, 
ogen zijn open, visuele omgeving staat stil) dan wel in konflikterende 
samenstelling (konijn beweegt ! 0 naar rechts, visuele omgeving be-
weegt tegelijk 2° naar rechts, dat wil zeggen 1° naar rechts ten op-
zichte van het konijn). 
Alle prikkelingen werden in principe 24 uur kontinu toegediend. 
Bij de gekombineerde prikkeling werd kontinu vestibulair alleen dan 
wel vestibulair en optisch konflikterend geprikkeld, waarbij elk half 
uur kortdurend het effekt van de drie andere prikkels werd getest. 
Van de oogbewegingen werden amplitude en faserelaties (beide in 
graden) ten opzichte van de prikkel gemeten. De amplitude werd omge-
rekend in een gain. Voor de torsieschommel was gain gedefinieerd als 
amplitude oogbeweging/amplitude schommelbeweging, voor de parallel-
schommel als amplitude oogbeweging/amplitude draaiing lineaire 
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resultante. (De resultante is samengesteld uit de versnellingen van 
zwaartekracht en parallelschommel.) 
Parallelschommel (Hoofdstuk 3) 
Acht konijnen werden 24 uur kontinu transversaal geschommeld. Twee 
verschijnselen deden zich konsekwent voor: 
(I) De amplitude van de (vertikale) oogbewegingen nam vooral in de 
eerste 10 - 30 minuten sterk a£. De gain bedroeg gemiddeld in de eerste 
ogenblikken 0,22, na 9 minuten 0, 13, na 90 minuten 0,08. Na deze ander-
half uur trad gemiddeld (doch niet in alle gevallen) een geleidelijk 
herstel op. Na 24 uur bedroeg de gain gemiddeld 0,18. 
(2) Een aanvankelijke fase-ac~terstand (gemiddeld 59°) werd gelei-
delijk steeds kleiner en was na gemiddeld drie en een half uur 0°, 
waarna langzamerhand een fasevoorlopen optrad, dat na tien en een half 
uur gemiddeld 3! 0 bedroeg en hierna konstant bleef (totale verschui-
ving 90°). 
In vier experimenten werd bet effekt van schommelen bij andere 
frekwenties (gebied 0,12 - 0,62 Hz) kortdurend getest voor en na kon-
tinu schommelen bij 0,35 Hz. De veranderingen in fase en gain bleken 
voor bet hele geteste frekwentiegebied aanwezig te zijn en dus niet 
specifiek te zijn voor de kontinue prikkel. Kortdurende na-effekten 
in de vorm van sinusoidale oogbewegingen na stoppen van de schommel 
werden in de helft van de experimenten gezien. Een konsekwent verband 
tussen voorkomen van na-effekt en de graad van response afname was 
niet aanwezig. De veranderingen in fase en gain bleken na 4-6 uur 
rust nog grotendeels aanwezig te zijn. 
Torsieschommel (Hoofdstuk 4) 
Tijdens 24 uur kontinu torsieschommelen (0,35 Hz, 10°) van 7 ko-
nijnen werden zeer weinig veranderingen in de (horizontale) oogbewe-
gingen gezien. De gain nam gemiddeld in de eerste 20 minuten toe van 
0,24 tot 0,32. Na 1 I uur bedroeg de gain gemiddeld 0,37, na 24 uur 0,22. 
Ret oog vertoonde een geringe fasevoorsprong (ongeveer !5°) welke tij-
dens 24 uur behoudens enkele fluktuaties ongewijzigd bleef. Na-effekten 
(min of meer sinusoidale oogbewegingen) werden na het stoppen van de 
schommel in alle gevallen gezien, de frekwentie en amplitude waren 
echter zeer verschillend van die van de kontinue bewegingsprikkel. 
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Gekombineerde optische en labyrintaire prikkelingen (Hoofdstuk 5) 
Algemeen. Bij bet begin van de experimenten was in alle gevallen 
de optokinetische gain hager dan de cristo-oculaire. Werden beide prik-
kels harmonisch gekombineerd dan was de totale gain boger dan de op-
tokinetische. Werden beide in konflikt gegeven, dan werden de reakties 
tach overheerst door het optokinetische systeem, doch de konfliktgain 
was lager dan de optokinetische gain. Uiteraard gelden deze uitkomsten 
slechts voor bet gebruikte bewegingspatroon (0,17 Hz, 1°) en proefdier. 
Kontinue vestibulaire prikkeling. De vestibulaire gain bedroeg bij 
vijf konijnen gemiddeld bij aanvang 0,25 en na 24 uur 0,36. Gedurende 
een nachtelijke 12 uurs periode was de gain verhoogd tot ca. 0,45 
hetgeen op een circadisch effekt duidt. Een response afname was er 
dus niet. Een aanvankelijke fasevoorsprong van 30° ging in de loop 
van enkele uren geleidelijk over in een fase-achterstand (5-8°). 
De andere drie prikkelsituaties bestonden elk slechts I minuut 
per 30 minuten. De optokinetische gain was aanvankelijk ca. 0,50 en 
liep in de loop van 15 uur op tot ca. 0,80. De verbetering van de op-
tokinetische gain werd weerspiegeld in een verbetering van de harmoni-
sche gain (van 0,60 tot 0,82) en de konfliktgain (van 0,040 tot 0,80). 
Overige reaktieveranderingen deden zich niet voor. 
Kontinue konflikterende prikkeling. De gain in de konfliktsituatie 
bedroeg aanvankelijk bij vijf konijnen gemiddeld 0,29, om geleidelijk 
op te lopen tot 0,70 na 24 uur. De andere prikkelsituaties (elk bestaan-
de gedurende 1 rnin/30 min.) gedroegen zich als volgt: De optokinetische 
gain nam toe van aanvankelijk 0,44 tot 0,65 na 3! uur en 0,75 na 
24 uur. De harmonische gain steeg parallel hieraan van 0,51 tot 0,70. 
De vestibulaire gain was aanvankelijk 0,27 en na 24 uur 0,40. De 
faseverhoudingen veranderden in geen enkele situatie. Enige modifikatie 
van de vestibulaire reakties tengevolge van de kontinue konflikterende 
optische informatie deed zich niet voor. 
Konklusies 
I. De oogbewegingen tengevolge van sinusoidale lineaire versnel-
lingen vertonen een aanzienlijke habituatie in de eerste 10 - 30 minu-
ten. Deze habituatie wordt in de loop van 24 uur vaak weer grotendeels 
te niet gedaan. Een aanvankelijke fase-achterstand van de oogbeweging 
gaat in de loop van uren over in een fasevoorsprong. Dit effekt is na 
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6 uur rust nog grotendeel aanwezig. 
2. De oogbewegingen tengevolge van sinusoidale rotatoire versnel-
lingen vertoonden in onze proefopzet gedurende 24 uur geen habituatie, 
en ook geen modifikatie tengevolge van een abnorrnale visuele input. 
3. Optokinetische oogbewegingen vertoonden in de loop van het 
experiment een duidelijke response toename en nooit een habituatie. 
4. De resultaten in hun samenhang maken bet onwaarschijnlijk dat 
de gevonden effekten op aspecifieke wijze verklaard kunnen worden uit 
faktoren als stress, vermoeidheid, of nawerking van anesthetica. 
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SUMMARY 
Introduction (Chapter I) 
A response decline of vestibula-ocular reflexes after long or 
repeated vestibular stimulation has often been described in the 
literature. Usually, the stimulus consisted of a long lasting rotation 
in a similar direction or of a caloric stimulus. Such stimuli cause a 
long lasting cupular deflection in the same direction and are rather 
unphysiological. The effect of a long lasting oscillatory rotation of 
moderate intensity, in which cupular deflection continually changes, 
has been hardly investigated. In view of the functional role of 
cristo-ocular reflexes in the stabilization of the retinal image, a 
response decline (often called "habituation") seems somewhat paradoxical 
at first sight. 
The effect of long lasting stimulation of the otolith organs 
(utriculus and sacculus) with sinusoidal linear accelerations upon 
macula-ocular reflexes appears not to have been investigated at all. 
Furthermore, little is known about the possible role of visual 
information (optokinetic reflexes) in modifications of vestibula-
ocular reflexes. 
In this thes s, two questions have been experimentally investigated: 
1 . What changes (if any) do occur in cristo-ocular and macula-
ocular reactions during long lasting (e.g. 24 hour) sinusoidal 
rotatory or linear accelerations? 
2. Normally, cirsto-ocular and optokinetic systems interact in a 
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harmonic sense and both systems complemet each other. Is it possible 
to modify cirsto-ocular reflexes by offering for many hours a 
conflicting combination of vestibular and optic information, e.g. 
by inverting the direction of the optic information with respect to 
the normal situation? 
Methods (Chapter 2) 
Vestibula-ocular reactions were accurately measured in alert, 
restrained rabbits. Eye movements were recorded with a scleral coil 
in an a.c. magnetic field. Rotatory sinusoidal accelerations in the 
horizontal plane were generated by a torsion swing (frequency 0.17 Hz, 
amplitude 10°). Linear sinusoidal accelerations were generated by a 
parallel swing (frequency range 0.12- 0.62 Hz, but usually 0.35 Hz; 
amplitude 20 em). Both swings were kept in continuous, undamped 
oscillation by brief electromagnetic impulses in each swinging period. 
The eyes were covered. 
In a third apparatus, the animal could be subjected to vestibular 
as well as optic rotatory stimuli (both 0.17 Hz, amplitude 1°), either 
apart or combined. The combination was either normal (harmonic): 
rabbit moving, eyes open, visual surroundings earth-fixed, or in 
conflict: rabbit and visual surroundings move in the same direction, 
but the surround moves twice as fast as the rabbit. The latter 
situation amounts for the subject on the moving platform to an 
inversion of the direction of the optical movement information. In 
this apparatus, rabbits were subjected continuously (24 hour) to 
vestibular stimulation alone or conflicting vestibular and optic 
stimulation in combination. Every half hour, the reactions to the other 
three types of stimulation (optokinetic, harmonic, conflict and 
optokinetic, vestibular, harmonic respectively) were briefly tested. 
As a rule, stimulation was continued for 24 hours. 
Amplitude and phase relation of eye movements were measured, both 
in degrees. From the amplitude, gain was derived as a measure of the 
ratio output : input. For the torsion swing, gain was defined as the 
ratio amplitude eye movement/amplitude swing movement. For the 
parallel swing, gain is equal to amplitude eye movement/amplitude 
rotation of the linear vector. The linear vector is calculated as the 
vector sum of gravity (g) and the horizontal acceleration of the swing. 
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Parallel swing (Chapter 3) 
Eight rabbits were subjected to continuous transversal oscillation 
during 24 hours. 
Two changes consistently occurred: 
(I) The amplitude of the resulting vertical eye movements 
decreased markedly during the first 10 - 30 minutes of oscillation. 
The average gain was 0.22 in the first moments, 0.13 after 9 minutes, 
0.08 after 90 minutes. After 90 minutes a very gradual recovery of 
gain was often seen (but not in all cases). After 24 hours, the 
average gain was 0.18. 
(2) An initial phase lag (average 59°) gradually diminished to 0° 
after 3! hours, after which a phase lead occurred. This grew to 31° 
after 10~ hours and was steady thereafter. (Total shift 90°.) 
In four animals the ocular response to other swing frequencies 
(range 0.12 - 0.62 Hz) was briefly tested before and after continuous 
swinging at 0.35 Hz. The usual changes in gain and phase appeared 
to be generalized over the whole frequency range tested, thus they 
were not specific for the continuous stimulus. 
Brief after-effects (approximately sinusoidal eye movements after 
arrest of the swing) were seen in half of the animals. A relation 
between the occurrence of such after-effects and the degree of 
habituation was not obvious. 
The changes described above were still present to a great extent 
after a resting period of 4-6 hours. 
Torsion swing (Chapter 4) 
Seven rabbits were subjected to continuous rotatory oscillation 
(0.17 Hz, 10°) during 24 hours. Very few systematic change was seen 
and certainly no habituation. During the first 20 minutes average 
gain increased from 0.24 to 0.32. After 11 hours the average gain 
was 0. 37, after 24 hours 0. 22. The eye moved with .. a small phase lead 
(about 15°) which was maintained during the whole experiment. After-
effects (spontaneous "sinusoidal" eye movements) were seen in all 
animals after arrest of the swing movement. Amplitude and frequency of 
these after-effects were quite different from the continuous stimulus. 
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Combined optical and vestibular stimuli (Chapter 5) 
General. At the start of the experiment, optokinetic gain was 
always higher than cristo-ocular gain. During harmonic combination of 
both stimuli, the total (harmonic) gain was higher than the optokinetic 
gain. With conflicting stimulation, reactions were still dominated by 
the optokinetic system, but conflict gain was below optokinetic gain. 
Naturally, these results may not be generalized beyond the present 
experimental situation. 
Continuous vestibular stimulation. In the beginning of the 
experiment, the average cristo-ocular gain of 5 rabbits was 0.25; 
after 24 hours it was 0.36. In a nightly period of about 12 hours 
gain was increased to 0.45, which indicated a circadian effect. 
No habituation was manifest. An initial phase-lead of 30° gradually 
changed in a few hours into a phase-lag of 5-8°. The other 3 test 
situations existed only each for 1 minute per 30 minutes. Optokinetic 
gain was initially about 0.50 and increased to about 0.80 in 15 hours. 
This was reflected in an improvement of harmonic gain (from 0.60 
to 0.82) and conflict gain (from 0.40 to 0.80). Other changes were 
not seen. 
Continuous conflicting stimulation. Initially, the average gain of 
5 rabbits in the conflict situation was 0.29. In the course of 24 hours 
this increased gradually to 0.70. The other 3 situations were tested 
each during I minute on every 30 minutes. Optokinetic gain increased 
from 0.44 to 0.65 after 3~ hours and 0.75 after 24 hours. Cristo-
ocular gain was 0.27 in the beginning and 0.40 after 24 hours. 
No habituation was seen, nor any change in phase relations. Also in 
the other test situations phase relations were practically constant. 
Conclusions 
J. Eye movements of the rabbit elicited by sinusoidal linear 
acceleration markedly habituate in the first 10 - 30 minutes of 
stimulation, If stimulation is continued for 24 hours the habituation 
often (but not always) gradually wears oaf. An initial phase lag of 
eye movements changes within a few hours into a phase lead. This 
change is still present after a resting period of 4-6 hours. 
2. Compensatory cristo-ocular eye movements evoked by sinusoidal 
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yaw movements on the torsion swing do not habituate during 24 hours 
continuous movement, neither are they modified by a conflicting visual 
input during 24 hours. 
3. Optokinetic compensatory eye movements improved during 
continuous stimulation and never habituated. 
4. The results as a whole indicate that an unspecific genesis of 
the results due to stress, fatigue or after-effects of anaesthesia 
is highly improbable. 
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